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第 1 章 背景 
 
1.1 捕食者–被食者間の相互作用と両者の共存メカニズム 
自然生態系には多様な生物種が共存し、それらの間にはさまざまな
相互作用が存在する。そのような相互作用の中でも、捕食者–被食者
間の相互作用は、個体群の動態や食物網の形成に影響を与え、重要な
役 割 を 果 た す と 考 え ら れ て い る                                             
                                                                                                                 。
捕食者は被食者を食いつくし絶滅に追い込むことから、両者の共存は
理論的にも実験的にも難しいことが古典的研究によって示されている  
                                                                                       、一方野外
において両者は同所的に共存している現実がある。生態学において捕
食者と被食者が共存するメカニズムとして様々な要因  (表 1 )  がこれ
までに検討されているものの、未だ明確な答えは無く、解明が期待さ
れる重要な課題の 1 つである                    Ȁ                                    
                   Ā                                                                。捕食者と被
食者の共存には、被食者が捕食者に食い尽くされないことが必要であ
る。そのためには、捕食圧が弱まるようなメカニズムが必要である。
捕食者と被食者の共存に影響を及ぼすメカニズムの一つとして、捕食
リスクに応じた被食者の表現型可塑性がよく知られている  ( D e w i t t  e t  
                                                                                。  表現型可  
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表 1 捕食者と被食者が共存するメカニズム  
捕食が弱まる要因 研究手法 引用文献 
  
 個体群密度 理論 Dr oz  a n d  Pȩka l s k i  2 0 01  
  
 
隠れ家 
理論 Dr oz  a n d  Pȩka l s k i  2 0 01 ;  K ř i v a n  2 01 3 ;  S i h  19 8 7  
実証 Cr o wd er  an d  Co op e r  1 98 2  
  
 生息域 理論 Dr oz  a n d  Pȩka l s k i  2 0 01 ;  Ho l t  1 9 8 4  
  
 被食者の進化 実証 Yos h id a  e t  a l .  2 0 03  
  
 軍拡競争 理論 Dieck ma nn  e t  a l .  19 9 5  
  
 活動する時間帯 実証 Fo s t e r  e t  a l .  2 0 1 3  
  
 
群れ形成 
理論 Ham i l t o n  19 7 1  
実証 
Fo s t e r  a nd  T r e he rne  
19 8 1 ;  F r y xe l l   
e t  a l .  2 0 07  
  
 
発育ステージ・ 
体サイズ 
理論 L iu  a nd  Zh a ng  2 00 8  
実証 Carb o ne  e t  a l .  1 99 9 ;  Rad lo f f  an d  To i t  20 0 4  
  
 遺伝的な多様性 理論 Doe b e l i  19 9 7  
  
 
表現型可塑性 
理論 
Kov ac h - Or r  a nd  
Fu ssm a n n  2 0 1 3 ;   
Tu r c o t t e  an d  L ev ine  2 01 6  
実証 Hop p er  20 0 1  
  
 捕食者の種数 理論 Lo la dz e  20 0 4  
  
 被食者の種数 理論 Abram s  an d  M a t su d a  19 9 6  
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塑性とは、同じ遺伝子型を持つ生物が環境要因に応答して形態や行動
といった表現型を可塑的に変化させる性質である  ( We s t - E b e r h a r d  
                                                          。表現型可塑性は自然界で普
遍的に観察される現象で                                                                  
                                                                  S t a r m e r  2 0 0 9 )、被食者
個体がその世代内に表現型を変化させること                                 
                                - O r r  a n d  F u s s m a n n  2 0 1 3 )  から、変動する環境
で捕食者と被食者の共存を可能にするメカニズムとして研究が蓄積し
ている                              -                                                    
a n d  L e v i n e  2 0 1 6 )。  
 
 
1.2 被食者の捕食リスクに対する反応 
被 食 者 は 捕 食 リ ス ク に 曝 さ れ る と 、 表 現 型 可 塑 性 と し て 形 態  
                                                                                       や行動  ( Wi t z  
                                                                                                    
D e n n o  1 9 9 8 a ,  b )  を変化させる。これらの変化は対捕食者反応と呼ば
れる。例えば、オオミジンコ  D a p h n i a  m a g n a  S t r a u s  ( D i p l o s t r a c a :  
D a p h n i i d a e )  は魚に由来する化学物質に曝されると、水深のより深い
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場所へ移動すること  ( L o o s e  a n d  D a w i d o w i c z  1 9 9 4 )、頭部が尖った
形 態 に な る こ と で 、 捕 食 リ ス ク を 減 少 す る こ と が 知 ら れ て い る  
( B o e r s m a  e t  a l .  1 9 9 8 )。一方で、これらの対捕食者反応にはコスト
を伴う場合が知られている                                                              
                                                                                                              
                       。 例 え ば 、 ヤ ノ ネ カ イ ガ ラ ム シ  U n a s p i s  
y a n o n e n s i s  K u w a n a  ( H o m o p t e r a :  D i a s p i d i d a e )  の若虫は寄生蜂のヤ
ノ ネ ツ ヤ コ バ チ  C o c c o b i u s  f u l v u s  A u k t o r  ( H y m e n o p t e r a :  
A p h e l i n i d a e )  による寄生から逃れるために同種他個体の下にもぐり
込むが、この行動には死亡率の増加や成長率の減少といったコストを
伴う  ( M a t s u m o t o  e t  a l .  2 0 0 2 )。そのため、被食者は自身が遭遇して
いる捕食者のリスクを正確に評価し、適切な対捕食者反応をとる必要
がある                                                                     。実際に、被食者
は曝される捕食リスクに応じて対捕食者反応を変化させることが数多
く 報 告 さ れ て い る  ( L o                                                                  
                                                                                                   
                                                       。しかしながら、被食者が対捕食者反
応を示すとき、考慮すべき捕食リスクは現在遭遇している捕食者だけ
とは限らない。自然界において、被食者がある捕食者に遭遇するとき、
その被食者は過去に別の捕食者と遭遇した経験をもつ場合があるだろ
う。被食者が初めて捕食者に遭遇する時と、被食者が再度捕食者に遭
遇する時では、被食者にとって捕食リスクが時間的に異なることを意
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味する。一方で、捕食者は、被食者の生息している場所  (以下、パッ
チと呼ぶ )  のみならず、パッチの外にも複数の種・個体が存在してい
る。パッチの内外に密度や種の異なる捕食者が存在していることは被
食者にとって捕食リスクが空間的に異なることを意味する。被食者が
対捕食者反応を示すとき、現在曝されている捕食リスクに加え、被食
者は自身を取り巻く時間・空間スケールで異なる捕食リスクも考慮す
る必要がある。実際に、被食者は、過去の捕食リスク経験によってそ
の後の対捕食者反応を強化させることや                                        
B r o w n  a n d  L a l a n d  2 0                                                                         
2 0 1 5 )、捕食リスクが異なる複数のパッチの中から最もリスクが低い
パ ッ チ を 生 活 場 所 と し て 選 択 す る こ と が 知 ら れ る  ( G i l l i a m  a n d  
                                                                          。しかしながら、時
間 的 な 捕 食 リ ス ク の 違 い が 被 食 者 の 対 捕 食 者 反 応 に 及 ぼ す 影 響  
( M                                                                  や空間的な捕食リスクの違い
が 被 食 者 の 対 捕 食 者 反 応 に 及 ぼ す 影 響  ( L o o s e  a n d  D a w i d o w i c z  
                                                を個別に解析した研究はあるものの、
時間・空間的に異なる捕食リスク両方に注目した研究例はない。被食
者が絶えず変化する環境の中で捕食者から逃れ、どのように捕食者と
共存しているのか明らかにするためには、被食者が時間的かつ、また
は空間的に異なる捕食リスクにどのように反応しているのかを研究す
る必要がある。  
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1.3 本研究で用いた生物 
本研究では、被食者の対捕食者反応に関するモデル生物の一種であ
る エ ン ド ウ ヒ ゲ ナ ガ ア ブ ラ ム シ  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  H a r r i s  
( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  (以下、エンヒゲと呼ぶ    図 1 )  とその捕食者
ナ ミ テ ン ト ウ  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  ( C o l e o p t e r a :  
C o c c i n e l l i d a e )  (図 2 )  を用いた。植食性昆虫であるアブラムシ類は一
般的に季節に依存した単為生殖を行うことで遺伝的に同一な個体を産
子し  ( L o x d a l e  a n d  L u s h a i  2 0 0 7 )、寄主植物上で爆発的に増殖してコ
ロニーを形成する  ( D i x o n  1 9 8 7 )。植物上で増殖するアブラムシ類は
単に植物を加害するだけでなく、排泄物による農作物の品質低下や植
物病原ウイルスを媒介する                                                             
e t  a l .  1 9 9 6 )  ことから農作物に深刻な経済被害を与える農業害虫とし
て、その防除が世界中で問題になっている                                            
E m d e n  a n d  H a r r i n g t o n  2 0 1 7 )。作物を加害するアブラムシ類の防除
は化学薬剤によるものが主流だが、アブラムシ類の生活サイクルの速
さ や 増 殖 力 の 高 さ か ら 薬 剤 抵 抗 性 の 顕 在 化 が 問 題 視 さ れ て い る  
                                                         。薬剤抵抗性をもつアブラムシ
類にも対処できる防除方法として、天敵類を用いたアブラムシ類の防
除がある                                                                                               
2 0 1 7 )。天敵類を用いた防除は、適切な防除手段を相互に矛盾しない
形で使用し害虫個体群を要防除水準以下に抑えようとする総合的病害
虫管理の観点                                                                                        
  
 
 
図  
           
      エンヒゲの
   上のコロニー
 
         
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無翅雌成虫と
 
         ソラマメ
  
 
 
図  
  齢幼虫
     ナミテントウ
 
 
                       
8 
の          成虫と          
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                                                     や 消 費 者 の 安 全 な 食 へ の 要 求 
                                                                          から注目度が高い。  
アブラムシ類には、多くの天敵種  (テントウムシ類、クサカゲロウ
類、ハナアブ類、アブラバチ類、ハサミムシ類、クモ類、ダニ類、ナ
メクジ類、鳥類、真菌の仲間、など )  が存在することが知られている  
                                                                                                    
a l .  1 9 8 7 )。そのなかでも、テントウムシ類を用いたアブラムシ類の
防除は世界中で行われており、本実験で用いるナミテントウはアジア、
ヨーロッパ  、北アメリカで生物農薬として商業的に流通している  
( M i J a                                                                      。その一
方で、天敵農薬を用いた防除の失敗報告は少なくない                      
                                                                   。そのため、天敵農薬の効率
的な使用に関する研究が数多く報告されているものの  ( H u a n g  e t  a l .  
                                                                                                                     
2 0 1 8 )、捕食性天敵から逃れる害虫の行動は見落とされてきた。害虫
の天敵に対する回避行動をコントロールすることが出来れば、天敵に
よる効率的な捕食を促すことが出来るだろう。エンヒゲのナミテント
ウへの対捕食者反応とそれに影響を及ぼす要因を研究することは、単
に捕食者と被食者の共存機構の解明につながるだけでなく、天敵農薬
を用いたアブラムシ類の防除を行う上でも効率的な天敵農薬の使用法
に関する有用な知見が得られることも期待される。  
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エンヒゲはコロニーに捕食者が侵入すると、同種他個体に危険を知
らせるアラームフェロモンの放出                                                     
                                                               、捕食者を蹴って追い払う
行動  ( Vi l l a g r a  e t  a l .  2 0 0 2 )、寄主植物から歩行・落下による分散  
                                                                                          といった
対捕食者反応を示すことがある。また、エンヒゲはアラームフェロモ
ン                                                                        や捕食者の痕跡  ( D i x o n  
a n d  A g a r w a l a  1 9 9 9 )  に反応して無翅個体と比べ長距離移動に適した
有翅個体の生産を増加することが知られている  (図 3 )。一方で、エン
ヒゲにとって寄主植物からの分散には、地表での乾燥死  ( R o i t b e rg  
                                                        、地上徘徊性捕食者による捕食  
( L o s e y  a n d  D e n n o  1 9 9 8 a )、 絶 食 に 伴 う パ フ ォ ー マ ン ス の 低 下  
                                    N e l s o n  2 0 0 7 )  などのコストを伴う場
合が知られる。また、捕食者がエンヒゲのアラームフェロモンの主成
分である  ( E ) -β - f a r n e s e n e  に誘引されることから  ( M i c h a  a n d  Wy s s  
                                          、アラームフェロモンの分泌には生態的コ
ストを伴う場合がある。また、エンヒゲの有翅個体は、無翅個体と比
べて性成熟までの時間や産子数において劣ることが知られている  
( Ts u m u k i  e t  a l .  1 9 9 0 )。エンヒゲの対捕食者反応は、上述のようなコ
ストを伴う場合があるため、エンヒゲは適切な対捕食者反応を示す必
要がある  ( D i l l  e t  a l .  1 9 9 0 )。  
 
  
 
 
図        
を持つ有翅個体
エンヒゲの
 
         
   写真左 11 
有翅個体と
   と無翅個体
         同じ遺伝子型
   写真右    
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1.4 本研究のアウトライン 
本研究は、エンヒゲの遭遇した捕食者に対する捕食回避行動である
分散が時間・空間的に異なる捕食リスクからどのような影響を受ける
のか明らかにすることを目的とした。時間・空間的に異なる捕食リス
クとして、自身の捕食者経験  (時間的な捕食リスクの違い )、自身を
取り巻く周囲寄主植物上の捕食者の存在  (空間的な捕食リスクの違
い )、周囲寄主植物上で捕食者を経験した同種との遭遇  (時間・空間
的な捕食リスクの違い )  に注目して室内操作実験を行った。エンヒゲ
のコロニーでは、全ての個体が同時に捕食されることはなく、ある個
体はコロニー内の同種他個体の捕食を経験すると考えられる。エンヒ
ゲのある個体にとってコロニー内で同種が捕食される状況は、その後
に自身も捕食者に遭遇する可能性が高いことを意味するだろう。その
ような場合、捕食リスクを経験したエンヒゲは、その後遭遇するかも
しれない捕食者に対し回避行動の準備をするかもしれない。第 2 章で
は、エンヒゲのナミテントウ幼虫に対する寄主植物上からの分散に、
同種他個体の捕食を経験することが与える影響とその持続性を調べた。
また、そのメカニズムを明らかにするために捕食リスク経験後のエン
ヒゲの採餌行動を観察し、採餌行動と分散の関係についても調べた。  
エンヒゲは捕食者から逃れるために寄主植物から分散した後に、周
囲の寄主植物に再び定位する場合が知られる  ( R o i t b e rg  a n d  M y e r s  
                                           N e l s o n  2 0 0 7 )。野外において、エン
ヒゲが採餌する寄主植物の周囲の寄主植物上にも複数種、複数個体の
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捕食者が観察される。そのような場合、寄主植物上で捕食者から逃げ
たエンヒゲは再び捕食者に遭遇するだろう。周囲の寄主植物上に別の
捕食者が存在することは、エンヒゲが遭遇している捕食者からの分散
を変化させるかもしれない。第 3 章では、エンヒゲの遭遇した捕食者
に対する寄主植物上からの分散に、周囲寄主植物上の捕食者他個体の
与える影響を検証した。周囲の捕食者他個体として、捕食者の種類と
密度を操作した。また、エンヒゲはどのような手がかりを用いて周囲
寄主上の捕食リスクを評価しているかについても検討した。  
エンヒゲのコロニーは自然界において同一植物体上だけでなく、異
なる植物体上で同時に観察される。つまり、捕食者のいる寄主植物上
から分散したエンヒゲは、周囲の寄主植物上に生息する同種と遭遇し、
同じコロニーで採餌する場合が考えられる。一方で、捕食リスクを前
もって経験することでエンヒゲの捕食者に対する分散が変化すること
が 2 章で明らかになった  ( 2 . 2 . 2 および 2 . 3 . 1 参照 )。エンヒゲのコロ
ニー内に捕食リスクを経験した個体が存在することは、コロニー内の
捕食者を経験していない個体の対捕食者反応に影響を及ぼすかもしれ
ない。実際に、生物には社会的促進と呼ばれる、ある個体  (社会的促
進においては観察個体と呼ぶ )  が他個体の存在や行動によって、同じ
行動が観察個体において強化されることや頻度が上昇する現象が知ら
れ る                                                                                                   
2 0 0 6 )。 例 え ば 、 ニ ワ ト リ  G a l l u s  g a l l u s   d o m e s t i c u s  L i n n a e u s  
( G a l l i f o r m e s :  P h a s i a n i d a e )  のヒナは、他のヒナが餌を食べているこ
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とを観察した個体も餌を食べ始める場合が知られる  ( To l m a n  1 9 6 4 )。
このような社会的促進は捕食者–被食者間の相互作用においても知ら
れている                                                                                  。
リ ン グ サ ラ マ ン ダ ー  A m b y s t o m a  a n n u l a t u m  C o p e  ( C a u d a t a :  
A m b y s t o m a t i d a e )  の幼生は、孵化してから集団で生活すること、捕
食者であるヤゴの匂いを受容すると対捕食者反応を示すことが知られ
ており、ある個体は捕食者の匂いを受容しなくても捕食者の匂いに反
応する同種他個体を観察したことで対捕食者反応を示すことが知られ
る  ( C r a n e  e t  a l .  2 0 1 2 )。しかしながら、捕食リスクを経験した同種
他個体によって観察個体の対捕食者反応が変化した際に、観察個体が
実際に遭遇した捕食者に対してどのように反応を変化させるかについ
てはほとんど知られていない。第 4 章では、まず、捕食者から分散し
たエンヒゲが同種の食害株と未食害株どちらを好むのかを調べること
で、捕食者経験個体と未経験個体が同一寄主植物上に存在する可能性
を検証した。続いて、捕食者に遭遇した経験を持つ同種の存在が、エ
ンヒゲの遭遇した捕食者に対する寄主植物上からの分散に与える影響
を調査した。また同時に捕食者に遭遇した経験を持つエンヒゲの捕食
者に対する分散も併せて調べることで、同種他個体の分散に影響を与
える要因についても検討した。  
第 5 章では、これらの結果に基づいて、時間・空間的に異なる捕食
リスクに対するエンヒゲの対捕食者反応とその適応的意義、捕食者と
被食者が自然界で共存するメカニズムについて考察する。また、得ら
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れた結果をアブラムシ類の天敵を用いた生物学的防除にどのように活
用できるかについても論じる。   
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第 2 章  同種が捕食された際のキューを
受容したエンドウヒゲナガアブラムシは
採餌を中断することで分散の準備をする  
 
2.1 緒言 
捕食–被食の関係において、被食者は捕食から逃れるために形態  
                                                                                       や行動  ( Wi t z  
                                        9 9 8 )  を変化させる。これらの変化は対捕
食者反応と呼ばれる。しかしながら、被食者は捕食者を発見して常に
速やかな対捕食者反応を示すわけではない。被食者にとって、捕食者
に対する反応が遅れることは致命的になるかもしれない  ( B a r b o u r  
                                                     2 0 1 6 )。被食者は捕食者に遭遇する
前 に 、 捕 食 者 に 攻 撃 さ れ た 同 種                                                 
P e s t a n a  e t  a l .  2 0 1 3 )、異種                                                     
e t  a l .  2 0 1 0 )、 も し く は 捕 食 者                                                   
                                                                      に由来する捕食に関する手
がかり  (以下、キューと呼ぶ )  を用いて捕食者の存在を認識すること
ができる。実際に、被食者は生きた捕食者に遭遇しなくても、上記の
ような捕食に関するキューを受容して対捕食者反応を示すことがある  
                                                                                                              。一方
で、被食者は捕食に関するキューを受容した後に、必ず捕食者に遭遇
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するとは限らない。そのため、捕食に関するキューを受容した被食者
は、その後捕食者に遭遇しない場合、対捕食者反応を中断して他の活
動  (採餌や繁殖等 )  に戻る必要がある。しかしながら、被食者はその
後再び捕食者に遭遇する可能性もある。  
被食者の対捕食者反応は、捕食者との遭遇や捕食に関するキューを
経験することで強化される場合が知られている                               
Ay o n  e t  a l .  2 0 1 7 )。例えば、ミカンキイロアザミウマ  F r a n k l i n i e l l a  
o c c i d e n t a l i s  P e rg a n d e  ( T h y s a n o p t e r a :  T h r i p i d a e )  の幼虫は同種他
個体から発せられるアラームフェロモンを前もって受容した場合、受
容しなかった場合と比べて、捕食を模した刺激に対しアラームフェロ
モンを早く放出することが報告されている  ( D e  B r u j i n  e t  a l .  2 0 0 6 )。
したがって、被食者は捕食リスクをあらかじめ認識することで、捕食
者に遭遇した時、速やかに捕食者に反応できるようになるかもしれな
い。多くの先行研究は、捕食者を経験した被食者による対捕食者反応
の変化に学習が大きな役割を果たすことを示しているが  ( Wi s e n d e n  
                                                                                                     、
捕食リスクの経験がどのように被食者の対捕食者反応を強化するかに
ついてはほとんど知られていない。そこで、本章ではあらかじめ捕食
に関するキューを被食者が受容することで、実際に捕食者に遭遇した
場合の反応がどのように変化するのか、またそのような変化が生じる
メカニズムについて調べた。実験には、被食者であるエンドウヒゲナ
ガアブラムシ  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  H a r r i s  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  
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と そ の 捕 食 者 で あ る ナ ミ テ ン ト ウ  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  
( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e )  を用いた。  
エンヒゲは寄主植物上でコロニーを形成し、コロニーに捕食者が侵
入すると歩行や落下によって寄主植物から分散する対捕食者反応を示
す                                                                                           。その
際、コロニー内の全ての個体が同時に捕食されることはなく、ある個
体は捕食者に遭遇する前に、捕食者に襲われる他個体からのキューを
受容すると考えられる。また、エンヒゲは同種から発せられるアラー
ムフェロモンを用いて捕食リスクを認識することが知られている  
                                                                                                     
                                                 。本研究では、エンヒゲがナミテ
ントウ幼虫に襲われる際のアラームフェロモンを含む揮発性物質およ
び、振動、視覚情報を捕食に関するキューと考えた。この研究の目的
は、エンヒゲの捕食回避のための分散が、捕食に関するキューをあら
かじめ受容することで強化されるかどうか明らかにすることである。  
上記の目的を明らかにするため、捕食に関するキューを受容したエ
ンヒゲと、受容しなかった個体の、ナミテントウ幼虫に対する植物体
からの分散を調べた。さらに、捕食に関するキューを受容してからど
のくらいその影響が持続するのかを調べた。また、エンヒゲは吸汁性
の昆虫であるため、採餌中の個体が移動や採餌場所を変更する場合、
口針を植物体から抜く必要がある。したがって、エンヒゲにとって、
速やかに捕食者から分散するためには捕食者に遭遇した際の採餌の有
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無が重要だと考えられる。そこで、捕食に関するキューの受容が、そ
の後のエンヒゲの採餌行動にどのような影響を与えるかを明らかにす
るため、キューを受容した後にエンヒゲが採餌していた時間を計測し
た。さらに、エンヒゲにおける採餌と捕食者に対する分散の関係につ
いても調べた。  
 
 
2.2 材料と方法 
2.2.1 植物と昆虫 
ソラマメ  Vi c i a  f a b a  L .  ( F a b a l e s :  F a b a c e a e )  (品種 :  仁徳一寸    タ
キイ種苗株式会社製 ,  京都府 ,  日本 )  の種子は湿らせたバーミキュライ
ト  (ブイエス科工株式会社製 ,  東京都 ,  日本 )  の上に蒔き、遮光して
2 5  ±  1℃条件下で発芽させた。発芽した種子は培養土  (育苗培土    タ
キイ種苗株式会社製 ,  京都府 ,  日本 )  で満たしたプラスチックポット  
(直径 8 5  m m，高さ 7 0  m m )  あたり 1 株で植え替え、インキュベータ
ー  (温度     2 5  ±  1℃ ,  湿度     6 0  ±  1 0  %  R H ,  明暗周期     1 6 L 8 D 時間 )  内
で育成した。実験には定植 8 – 1 2 日後の株を用いた。  
エンドウヒゲナガアブラムシ  A .  p i s u m  は、2 0 1 2 年 4 月に千葉県
松 戸 市 の 千 葉 大 学 松 戸 キ ャ ン パ ス に て 、 シ ロ ツ メ ク サ  Tr i f o l i u m  
re p e n s  L .  ( F a b a l e s :  F a b a c e a e )  上から無翅雌成虫 1 個体  (緑色型 )  を
採集した。アブラムシ類は単為生殖によって遺伝的に同一のクローン
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を生むことが知られる  ( L o x d a l e  a n d  L u s h a i  2 0 0 7 )。本実験では、エ
ン ヒ ゲ の 遺 伝 的 な 差 異 に よ る 行 動 の 違 い  ( B r a e n d l e  a n d  We i s s e r  
                                                を最小限に抑えるため、クローンを使用
した。採集した 1 個体から創設したコロニーには主要な寄主植物とし
て知られているソラマメ  (定植後 1 3 日以降 )  を与え  ( F e r r a r i  e t  a l .  
2 0 0 8 )、インキュベーター  ( 2 5  ±  1℃ ,  6 0  ±  1 0  %  R H ,  1 6 L 8 D )  内で維
持した。また、エンヒゲは高密度環境下では有翅個体を産子するため  
                                                                      、実験に使うコロニーはソ
ラマメ 2 – 4 株上に低密度  (ソラマメ 1 株当たり成虫 1 0 個体程度 )  を
維持しながらプラスチック容器  ( 2 4 0  ×  2 2 0  ×  3 7 0  m m )  内で飼育した。
実験にはコロニーからランダムに選択した無翅の雌成虫を使用した。  
ナミテントウ  H .  a x y r i d i s  は 2 0 1 2 年 4 月から 9 月にかけて千葉大
学松戸キャンパスにて雌雄成虫を複数個体採集し、累代飼育を行った。
成 虫 ・ 幼 虫 共 に 、 餌 と し て ス ジ コ ナ マ ダ ラ メ イ ガ  E p h e s t i a  
k u e h n i e l l a  Z e l l e r  ( L e p i d o p t e r a :  P y r a l i d a e )  の卵  (株式会社アグリセ
クト製 ,  茨城県 ,  日本 )  を与え、インキュベーター  ( 2 5  ±  1℃ ,  6 0  ±  
1 0  %  R H ,  1 6 L 8 D )  内で維持した。成虫は産卵基質かつ足場としてパ
ラフィルム®  ( B e m i s  C o m p a n y,  I n c .製 ,  アメリカ合衆国 ,  ウィスコン
シン州 )  の 1 片  ( 1 0 0  m m  ×  2 0  m m )  と共にプラスチック容器  (直径
9 5  m m ,  高さ 4 0  m m )  に入れ、容器あたり約 8 個体で集団飼育した。
給餌と採卵は毎日行った。幼虫は共食いを防ぐために同じ齢期の幼虫
ごとにシャーレ  (直径 9 0  m m ,  高さ 2 0  m m )  で飼育し、2 日に 1 度餌
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を与えた。幼虫初期  ( 1 – 2 齢 )  はシャーレあたり 1 0 – 2 0 個体、幼虫後
期  ( 3 – 4 齢 )  はシャーレあたり 5 個体程度で飼育した。実験には飼育
集団からランダムに選択した 4 齢幼虫を個別にプラスチックチューブ  
( 1 5  m l )  内で 2 4 時間絶食させた後に用いた。全ての実験は蛍光灯照
明下の室内で行った  ( 2 5  ±  1 ° C ,  6 0  ±  1 0  %  R H ,  1 6 L 8 D )。  
 
2.2.2 捕食に関するキューの受容経験がエンドウヒゲナガアブラム
シの分散に与える影響 
捕食者に遭遇したエンヒゲによる寄主植物からの分散と生存に、捕
食に関するキューをあらかじめ受容した経験が与える影響と、その影
響の持続性について調べた。捕食に関するキューをエンヒゲに受容さ
せるため、2 つのプラスチック容器によって構成された実験装置  (直
径 1 2 0  m m  ,  高さ 1 6 5  m m :  図 4 )  を用いた。上部容器  (直径 1 2 0  m m ,  
高さ 2 0  m m )  は捕食に関するキューをいれる空間  (以下、キュースペ
ースと呼ぶ )、下部容器  (直径 1 2 0  m m ,  高さ 1 4 5  m m )  はエンヒゲに
捕食に関するキューを受容させる空間  (以下、受容スペースと呼ぶ )  
として使用した。この 2 つの容器は、供試虫が容器間を移動しないよ
うにナイロンガーゼ  (目開き            µ m )  によって区切られ、実験前に
分離されていた。受容スペース底面中央に、剃刀で水切りしたソラマ
メのシュート  (高さ 5 0  m m、芽と本葉 4 枚程度 )  を水の入ったバイア
ル  ( 1 0  m l )  に入れた水差しにした状態で設置した。バイアルの縁と茎
の隙間に綿  (メンバン                 白十字株式会社製 ,  東京都 ,  日本 )  を  
  
 
 
 
 
 
図        エンヒゲに捕食に関するキューを受
容させるために用
上の空間をキュースペース、下の空間を受
容スペースとして、両スペースはナイロン
ガーゼによって区切られた。キュースペー
スにはキューとしてエンヒゲとナミテント
ウ幼虫を、受容スペースにはソラマメとそ
の上にエンヒゲを導入することで、受容ス
ペース内のエンヒゲに捕食に関するキュー
を受容させた。その直後、受容スペースの
エンヒゲを、ソラマメごと分散を観察する
ための実験容器に移動させた。
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いた実験装置の概略図。
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挿入することで、供試虫がバイアル内部に落下するのを防いだ。この
時、バイアルの縁と茎の隙間の綿がバイアル内の水に触れないよう注
意した。また、バイアルの側面にはフルオン®  ( A G C 株式会社製 ,  東
京都 ,  日本 )  を底面部から約 1 0  m m 塗ることで、シュートを離れたエ
ンヒゲがシュート上に戻れないようにした。シュート上にはエンヒゲ
の雌成虫を 1 0 個体接種した。その直後、キュースペースにエンヒゲ
の雌成虫 2 0 個体とナミテントウ幼虫 3 個体を導入した。キュースペ
ースを受容スペースの上にのせ、1 時間静置した。この間に、キュー
スペース内でナミテントウ幼虫はエンヒゲを平均 5 . 3 3  ±  0 . 1 6 個体捕
食した。この条件下で、受容スペース内のエンヒゲは同種他個体がキ
ュースペース内でナミテントウ幼虫に捕食される際に放出される揮発
性物質、振動、視覚情報を捕食に関するキューとして受容することが
期待された。コントロールとして、キュースペースにエンヒゲもナミ
テントウ幼虫も入れず、同様の実験を行った。  
エンヒゲの捕食回避のための分散行動を調べるため、プラスチック
蓋のついた受容スペース  (図 4 )  と同サイズのプラスチック容器を新
しく使用した  (以下、実験アリーナと呼ぶ )。また、容器を変えるこ
とで受容スペースに残ったキューの影響が排除されることを期待した。
実験アリーナの内面にはフルオン®を塗ることで、シュートを離れた
エンヒゲがシュート上に戻れないようにした。キューの受容直後、受
容スペース内のエンヒゲをシュートごと実験アリーナに移動させた。
捕食に関するキューの受容から 1 ,  1 5 ,  3 0 ,  6 0 分後、ナミテントウ幼
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虫 1 個体を実験アリーナ内のシュート上の基部に導入した。その際、
上記の受容からの経過時間毎に異なる実験装置、供試虫を用い、実験
をそれぞれ 1 8 回繰り返した。  
ナミテントウ幼虫の実験アリーナへの導入から 1 時間後、実験アリ
ーナで分散・生存していたエンヒゲの個体数をそれぞれ記録した。こ
の時、実験アリーナ底面で観察されたエンヒゲの個体数をシュートか
ら分散した個体数として記録した。分散した個体は落下または歩行に
よってシュートから離れたと考えられた。  
 
2.2.3 捕食に関するキューの受容経験がエンドウヒゲナガアブラム
シの採餌行動に及ぼす影響 
捕食に関するキューの受容がその後のエンヒゲの採餌行動にどのよ
うな影響を与えるか、2 つのプラスチック容器によって構成された実
験装置  (底面 3 0  ×  3 0  m m ,  高さ 2 0  m m :  図 5 )  を用いて調べた。上部
容器  (底面 3 0  ×  3 0  m m ,  高さ 1 0  m m )  は捕食に関するキューをいれ
るために、下部容器  (底面 3 0  ×  3 0  m m ,  高さ 1 0  m m )  は捕食に関す
るキューをエンヒゲに受容させるために用いた。この上下 2 つの容器
は、実験供試虫が容器間を移動しないようにナイロンガーゼ  (目開き    
1 5 0  µ m )  によって区切られ、実験前には分離されていた。下部容器
には湿らせた脱脂綿  ( 3 0  ×  3 0  m m )  (メンバン             白十字株式会社
製 ,  東京都 ,  日本 )  を敷き、その上にソラマメ株の頂芽付近のまだ展開
していない本葉を下部容器の底面中心に設置した。アブラムシ類は、  
  
 
 
 
図        
餌行動を観察するために用いた実験装置の概略図。
上側の容器と下側の
上下の空間に区切られた。上部容器にはキューとし
てエンヒゲとナミテントウ幼虫を、下部容器にはソ
ラマメの葉とその上にエンヒゲを導入することで、
下部容器のエンヒゲに上部容器から発せられる捕食
に関するキューを受容させた。その後、キューを受
容させたエンヒゲの採餌行動として葉の上で採餌し
ていた時間を計測した。
捕食に関するキューを受容後のエンヒゲの採
 
容器はナイロンガーゼによって
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寄主植物の根付近で採餌する場合よりも、頂芽付近の葉上で採餌する
場 合 に 自 身 の パ フ ォ ー マ ン ス が よ い こ と が 知 ら れ る た め  ( R í o s  
M a r t í n e z  a n d  C o s t a m a g n a  2 0 1 8 )、エンヒゲの餌として頂芽付近の本
葉を用いた。下部容器の葉の上にエンヒゲを 1 個体、上部容器にエン
ヒゲを 5 個体とナミテントウ幼虫 1 個体を導入した。その後下部容器
に上部容器を載せ、1 時間静置した。上部容器内ではこの間に平均
2 . 0 3  ±  0 . 0 9 個体のエンヒゲがナミテントウ幼虫によって捕食された。
この条件下で、下部容器内の葉上のエンヒゲは上部容器からの捕食に
関するキューを受容することが期待された。コントロールとして、上
部容器に何も生物を入れず同様の実験を行った。  
下部容器内のエンヒゲに捕食に関するキューを 1 時間受容させた直
後、上部容器を取り除きプラスチックの蓋をした。捕食に関するキュ
ー受容 1 ,  1 5 ,  3 0 分後において、キューを受容した場合とそうでない
場合で、捕食回避のためのエンヒゲの分散に違いが見られたが、6 0
分後では違いがなかった  (図 6 a 参照 )。そこで、分散に変化があった
時間の代表として捕食に関するキューの受容 1 分後と分散に変化がな
かった 6 0 分後にエンヒゲの採餌行動をそれぞれ 1 5 分間観察した。
反復はタイミング毎に異なる実験装置、供試虫を用いてそれぞれ 2 0
回繰り返した。エンヒゲの採餌行動として、葉上で採餌する時間に注
目した。一般的に、アブラムシの植物体組織に口針を挿入する行動  
(すなわち、採餌行動 )  とアブラムシの触角・体の動きには負の相関
があることが知られている  ( H a r d i e  e t  a l .  1 9 9 2 )。H a r d i e らの報告に
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したがって、本実験では観察した 1 5 分の間に、エンヒゲが口吻を植
物体に接触させている、触角および体の動きが停止している、の二つ
の条件を満たした時間を計測し、その合計をエンヒゲの採餌時間とし
た。  
 
2.2.4  エンドウヒゲナガアブラムシの採餌と分散の関係 
捕食に関するキューを前もって受容したエンヒゲは、そうでない個
体よりも採餌時間が短く  (図 7 参照 )、ナミテントウ幼虫との遭遇時
に分散した個体数が多かった  (図 6 a 参照 )。そこで、エンヒゲが捕食
者に遭遇したときの分散がエンヒゲの採餌行動に影響を受けるかどう
か調べた。エンヒゲは捕食者不在時や捕食に関するキューがない場合、
集団内のほとんどの個体が採餌を行っていた  (図 7 参照 )。そこで、
採 餌 し て い な い エ ン ヒ ゲ を 得 る た め 、 分 散 と 生 存 を 調 べ た 実 験  
( 2 . 2 . 2 )  と同様の方法  (図 4 )  によりエンヒゲ雌成虫 1 個体を捕食に関
するキューに曝した。エンヒゲにキューを受容させた直後、シュート
ごと受容スペースから実験アリーナに移動させた。その後、実験アリ
ーナ上のエンヒゲがいる葉の葉柄部分にナミテントウ幼虫を 1 個体導
入した。  
ナミテントウ幼虫導入後、実験アリーナ内のシュート上で捕食者に
エンヒゲが最初に遭遇した際のエンヒゲの採餌の有無と分散を調べた。
この実験環境下では、ナミテントウ幼虫遭遇時に分散しなかったエン
ヒゲは、ナミテントウ幼虫によって全て捕食された。捕食に関するキ
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ューを受容したエンヒゲの採餌時間は受容しなかった個体に比べて短
かったが、全ての受容個体が採餌を中断したわけではなかった  (図 7
参照 )。仮に採餌を中断することがエンヒゲの速やかな分散につなが
るならば、事前のキューの受容に関係なく、採餌をしていた個体の分
散の割合は、採餌をしていなかった個体に比べ低くなると考えられる。
本実験では、実験アリーナ内のエンヒゲがナミテントウ幼虫に遭遇し
た時の採餌の有無と、ナミテントウ幼虫との遭遇に対するエンヒゲの
分散を観察した。行動観察はエンヒゲが分散あるいは捕食されたこと
が確認されるまで最大 1 5 分間行った。実験は 4 0 回繰り返し、4 0 反
復中 8 反復は実験時間内にナミテントウ幼虫がエンヒゲに遭遇しなか
ったためデータから除外した。  
 
2.2.5 統計解析  
分散と生存を調べた実験  ( 2 . 2 . 2 )  では、実験アリーナ内で分散した
もしくは生存していたエンヒゲの個体数をそれぞれ従属変数、キュー
の受容および受容からの時間を独立変数とし、独立変数間の交互作用
を含んだ一般化線形モデルを作成した。従属変数の確率分布は二項分
布に従うと仮定し、L i n k  関数には  l o g i t  を用いた。実験アリーナ内
で分散したもしくは生存していたエンヒゲの個体数に独立変数および
その交互作用の影響を、カイ二乗分布近似を仮定した尤度比検定によ
って比較した。その結果、実験アリーナ内で分散した個体数は交互作
用に有意な影響を受けていたため、ボンフェローニ補正を行った後、
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カイ二乗分布近似を仮定した尤度比検定によって分散した個体数を一
対比較した。  
採餌時間を調べた実験  ( 2 . 2 . 3 )  では、採餌時間を従属変数、捕食に
関するキューの受容、および受容からの時間を独立変数とし、独立変
数間の交互作用を含んだ最小二乗回帰モデルを作成した。従属変数の
確率分布は正規分布に従うと仮定した。採餌時間に独立変数およびそ
の交互作用の影響を、カイ二乗分布近似を仮定した尤度比検定によっ
て比較した。採餌時間は交互作用に有意な影響を受けていたため、ボ
ンフェローニ補正を行った後、カイ二乗分布近似を仮定した尤度比検
定によって採餌時間を一対比較した。  
採餌と分散の関係を調べた実験  ( 2 . 2 . 4 )  では、実験アリーナでナミ
テントウ幼虫に遭遇したエンヒゲのうちの分散した個体の割合を従属
変数、遭遇時の採餌の有無を独立変数とした一般化線形モデルを作成
した。従属変数の確率分布を二項分布と仮定し  L i n k  関数には  l o g i t  
を用いて、分散した個体の割合に独立変数の影響を、カイ二乗分布近
似を仮定した尤度比検定によって比較した。全ての統計解析は  R  
v e r s i o n  3 . 3 . 2  ( R  D e v e l o p m e n t  C o r e  Te a m  2 0 1 5 )  を用いて行った。  
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2.3 結果 
2.3.1 捕食に関するキューの受容経験がエンドウヒゲナガアブラム
シに与える影響: 分散と生存 
実験アリーナ内でナミテントウ幼虫に遭遇したエンヒゲがシュート
から分散した個体数は、捕食に関するキューの受容  ( χ 2  =  6 0 7 . 1 7 ,  
d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 0 0 1 )  および、キューの受容からの時間に影響を受け
た  ( χ 2  =  5 9 3 . 0 9 ,  d . f .  =  3 ,  P  <  0 . 0 1 )。さらに、捕食に関するキュー
を前もって受容していたエンヒゲの分散は、受容からの経過時間に影
響を受けた  ( χ 2  =  5 7 7 . 3 7 ,  d . f .  =  3 ,  P  <  0 . 0 1 )。キューを受容したエ
ンヒゲの分散は受容から 1 ,  1 5 ,  3 0 分後では受容していない個体より
も高かったが  ( P  <  0 . 0 1 ,  図 6 a )、6 0 分後では違いがなかった  ( P  >  
0 . 0 5 ,  図 6 a )。  
実験アリーナ内でエンヒゲの生存していた個体数は、捕食に関する
キューの受容に影響を受けたが  ( χ 2  =  7 1 . 5 6 ,  d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 5 )、キ
ューの受容からの経過時間には影響を受けなかった  ( χ 2  =  6 5 . 7 4 ,  d . f .  
=  3 ,  P  =  0 . 7 5 )。あらかじめ捕食に関するキューを受容していたエン
ヒゲの生存個体数は、キュー受容からの時間に影響を受けなかった  
( χ 2  =  6 5 . 2 4 ,  d . f .  =  3 ,  P  =  0 . 9 2 )。キューを受容したエンヒゲは受容
しなかった個体に比べ、有意に多くの個体が生き残った  (図 6 b )。  
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図  6 .  捕食に関するキューを受容した後、植物上でナミテン
トウ幼虫に遭遇したエンヒゲの  ( a )  分散した個体数と  ( b )  生
存していた個体数  (平均  ±  標準誤差 )。エンヒゲに捕食に関す
るキューを暴露した後、ナミテントウ幼虫に対する分散と生
存がどのように変化するのか、およびその変化の持続を調べ
た。バー上の文字の違い、および  ⁎  は処理間で有意な差があ
ることを示す  (尤度比検定    P <  0 . 0 5 )。  
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2.3.2 捕食に関するキューの受容経験がエンドウヒゲナガアブラム
シの採餌行動に及ぼす影響 
エンヒゲの採餌時間は、捕食に関するキューの受容  ( χ 2  =  9 7  ×  
1 0 5 ,  d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 1 )  および、キューを受容してからの経過時間に
影響を受けた  ( χ 2  =  8 8 7  ×  1 0 4 ,  d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 1 )。さらに、前もっ
てキューを受容していたエンヒゲの採餌時間は、受容からの時間に影
響を受けた  ( χ 2  = 8 3 8  ×  1 0 4 ,  d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 5 )。キューを受容して
から 1 分後、キューを受容していたエンヒゲはそうでない個体に比べ
採餌時間が減少したが  ( P  <  0 . 0 5 ,  図 7 )、この違いは 6 0 分後では観
察されなかった  ( P  >  0 . 0 5 ,  図 7 )。キューを受容してから 6 0 分後の
エンヒゲの採餌時間は、受容 1 分後のそれよりも有意に長かった  ( P  
<  0 . 0 5 ,  図 7 )。  
 
2.3.3  エンドウヒゲナガアブラムシの採餌と分散の関係 
捕食に関するキューをあらかじめ受容していたエンヒゲがシュート
上でナミテントウ幼虫に遭遇した時、3 2 個体中 1 3 個体が採餌してお
り、1 9 個体が採餌を中断していた。その際、キュースペースでナミ
テントウ幼虫に捕食されたエンヒゲの個体数に、実験アリーナで採餌
していた個体と採餌中断していた個体の間で有意な違いが無かったこ
とから  (採餌    5 . 2 3  ±  0 . 3 9 ,  採餌中断    5 . 2 6  ±  0 . 3 2 ,  χ 2  =  1 6 . 2 3 ,  d . f .  
=  1 ,  P  =  0 . 9 6 )、エンヒゲの採餌の有無はキュースペース内での捕食  
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図  7 .  捕食に関するキューを受容した後のエンヒゲの採餌時間  (平
均  ±  標準誤差 )  。捕食に関するキューを受容して 1 もしくは 6 0
分後から 1 5 分間にエンヒゲが採餌していた時間を計測した。バ
ー上の文字の違いは処理間で有意な差があることを示す  (尤度比
検定    P <  0 . 0 5 )。  
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リスクの違いによるものではないと考えられる。捕食に関するキュー
をあらかじめ受容していたエンヒゲのナミテントウ幼虫との遭遇に対
する分散は、採餌していた場合の方が採餌を中断していた場合よりも
有意に低かった  ( χ 2  =  8 8 7  ×  1 0 4 ,  d . f .  =  1 ,  P  <  0 . 0 5 ,  図 8 )。  
 
 
2.4 考察 
 捕食に関するキューを前もって受容していたエンヒゲは、受容しな
かった個体よりも、ナミテントウ幼虫がいるシュートから多く分散し
た  (図 6 a )。また、同じ条件下でキューを受容した場合の方がそうで
ない場合よりも、多くの個体が生き残った  (図 6 b )。また、捕食に関
するキューを受容した直後のエンヒゲは受容しなかった個体よりも採
餌時間が短く  (図 7 )、採餌していない個体は採餌している個体に比べ
て捕食者のいるシュートからより多く分散した  (図 8 )。したがって、
エンヒゲは捕食に関するキューを受容した直後に採餌を中断すること
で、採餌をしている場合と比べて、その後捕食者に遭遇した際に速や
かに逃げることが出来るのかもしれない。  
捕食者 -被食者間の相互作用において、被食者による捕食者の経験
は、その後の捕食リスクに対する被食者の反応に影響を与えることが
よく知られている                                                                                          
                                                                                             。例え  
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図  8 .  ナミテントウ幼虫に遭遇したエンヒゲによる採餌中
もしくは採餌していなかった個体の分散した割合。エンヒ
ゲがナミテントウ幼虫に遭遇した時、エンヒゲの採餌の有
無がその個体のナミテントウ幼虫に対する分散に与える影
響を調べた。⁎  は処理間で有意な差があることを示す  (尤
度比検定    P <  0 . 0 5 )  
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ば、カルフォルニアジリス  O t o s p e r m o p h i l u s  b e e c h e y i  R i c h a r d s o n  
( R o d e n t i a :  S c i u r i d a e )  は 生 き た 捕 食 者 の ガ ラ ガ ラ ヘ ビ  C ro t a l u s  
o re g a n u s  H o l b r o o k  ( S q u a m a t a :  Vi p e r i d a e )  に遭遇するとその後、ガ
ラガラヘビに遭遇していない個体に比べ、より敏感に捕食に関するキ
ューに反応するようになる  ( Ay o n  e t  a l .  2 0 1 7 )。捕食者に遭遇した経
験がその後の被食者の対捕食者行動に影響を及ぼす際、学習が重要な
役 割 を 果 た し て い る と 考 え ら れ て い る                                        
                                                                                                               
2 0 0 3 )。しかしながら、捕食リスクの経験によって変化する被食者の
対捕食者行動がどのようにして生じるのかは明らかではなかった。本
実験では、捕食に関するキューを受容していたにもかかわらず、採餌
をしていたエンヒゲは、採餌をしていない個体に比べて、捕食者のい
るシュートからの分散が減少した。したがって、エンヒゲは、捕食に
関するキューを受容して採餌を中断することで、その後遭遇するかも
しれない捕食者に対する分散の準備をしているのかもしれない。被食
者は、自然界において複数の捕食者種と共存している。そのため、被
食者は経験した捕食者種とは異なる捕食者種に遭遇することがあるか
もしれない。いくつかの研究では、ある捕食者種に遭遇した被食者は、
その後、経験の無い捕食者種に対しても捕食回避行動を示す場合が報
告されている                                                                                。エンヒゲは
捕食に関するキューを受容すると口針をシュート組織から引き抜き採
餌を中断した。シュートからの口針の引き抜きは、エンヒゲが遭遇し
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た捕食者に対し速やかに分散することを可能にする。したがって、あ
る捕食者種由来の捕食に関するキューを受容したエンヒゲはその後、
経験したことのない捕食者種に対しても速やかに分散できるようにな
る可能性がある。  
エンヒゲは同種が潰された際の匂い  ( H a r r i s o n  a n d  P r e i s s e r  2 0 1 6 )  
や同種のアラームフェロモン                                                                     
2 0 11 )  を受容すると、自身の利用していた寄主植物上から分散する場
合が知られている。しかしながら、本章では、同種が潰された際の匂
いやアラームフェロモンを含むと考えられる捕食に関するキューを受
容しただけでは、分散はほとんど観察されなかった。エンヒゲの遭遇
した捕食性テントウムシ類に対する分散は遺伝子型の違い  ( B r a e n d l e  
                                                                                                                
や共生細菌  ( P o l i n  e t  a l .  2 0 1 4 )  によって変化することが知られてい
るため、これらの違いが本章の結果に影響を及ぼしたのかもしれない。
また、エンヒゲを含む多くのアブラムシ種において、アラームフェロ
モンの主成分である  ( E ) -β - f a r n e s e n e                                             
                                                                           に対する反応が濃度によ
って変化する場合が知られている                                                             
a l .  2 0 0 2 )。本実験の環境下ではアラームフェロモンの濃度が、エン
ヒゲの寄主植物上から分散には十分ではなかった可能性も考えられる。
エンヒゲは捕食に関するキューを受容した場合、そのリスクに応じて
対捕食者反応を変化させるのかもしれない。  
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捕食に関するキューを経験したエンヒゲの捕食者がいるシュートか
ら分散した個体数の増加は、キューの受容から 1 ,  1 5 ,  3 0 分後では観
察されたが、6 0 分後には観察されなかった  (図 6 a )。また、エンヒゲ
の採餌の中断によって、その後遭遇したナミテントウ幼虫に対する分
散が増加した  (図 8 )。エンヒゲが採餌を長期間中断した場合、発育速
度の低下や産子数の減少、さらには餓死する可能性がある。本実験で
は捕食に関するキューを受容中の採餌行動は観察しなかったが、キュ
ーを受容している間も採餌を減少させていた可能性がある。先行研究
では、3 日齢のエンヒゲを毎日 1 時間絶食させることで、絶食させな
かった場合と比べて、成熟後の産子数が減少することが報告されてい
る  ( N e l s o n  2 0 0 7 )。したがって、エンヒゲによる採餌の中断が短時間
であってもエンヒゲにとってコストになると考えられる  ( K o u a m é  
                                              。エンヒゲは、捕食に関するキュ
ーの受容から 6 0 分後では飢餓によるコストを避けるために採餌を再
開した結果、分散に違いが無かったのかもしれない。  
捕食に関するキューの受容から 6 0 分後でエンヒゲの分散に違いが
なかった説明として、エンヒゲの記憶が 6 0 分間持続しなかった可能
性が考えられる。実際に、生物の記憶は時間経過と共に薄れていくこ
とが知られている                                                                                      
                                                                                                  。例えば、
キ イ ロ シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ  D ro s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r  M e i g e n  
( D i p t e r a :  D r o s o p h i l i d a e )  はある揮発性化学物質  ( 3 -オクタノールも
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しくは、4 -メチルシクロヘキサノール )  と同時に電気刺激を経験する
と、負の強化としてその揮発性化学物質を認識するようになるが、こ
の連合学習は 3 0 から 6 0 分程度で失われることが分かっている  
( F o l k e r s  e t  a l .  1 9 9 3 )。このような学習が保持される期間は、生物の
種類に依存することが知られている                                                           
                                                            Ā                           。今後、
エンヒゲの分散に対する捕食に関するキューの受容効果がどのように
消えていくのか、さらなる研究が必要である。  
本章は、捕食に関するキューを受容した被食者の捕食回避行動が強
化されること、その強化は長時間持続しないこと、その強化は採餌を
中断することによって生じることを示した。エンヒゲのような集団で
生活する被食者は集団内の位置によっても捕食者との遭遇頻度が異な
るために、ある個体にとっての捕食リスクは集団内で一様ではない  
                                                                - K e s h e t  1 9 9 9 )。本章の結果
から集団で生活する被食者は、集団内の被食者他個体が捕食された時
に捕食に関する情報を手に入れ、捕食者に対する準備をすることが示
唆された。集団内の各個体間における捕食リスクの不均一性は、被食
者に対する捕食圧を減少させ、捕食者 -被食者の相互作用の持続性に
影響を与える可能性がある  ( M c C a n n  e t  a l .  1 9 9 8 )。  
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第 3 章 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に
周囲パッチ上の捕食者が与える影響とその要因 
 
3.1 緒言 
被 食 者 は 捕 食 者 や 捕 食 寄 生 者 か ら 逃 れ る た め 、 形 態  ( To l l r i a n  
                                                                   や 行 動                    
                             9 9 8 )  を変化させる。しかしながら、対捕食者反
応と呼ばれるこれらの変化にはコストを伴う場合が知られている  
                                                                                                         
1 9 9 8 )。 例 え ば 、 イ ワ ト カ ゲ の 一 種 で あ る  L a c e r t a  m o n t i c o l a  
B o u l e n g e r  ( S q u a m a t a :  L a c e r t i d a e )  は捕食者に掴まれた自身の尾を
捕食から逃れるために切断すること (自切と呼ばれる )があるが、その
ような自切を行ったイワトカゲのオス個体は繁殖機会が減少すること
が報告されている  ( M a r t i n  a n d  S a l v a d o r  1 9 9 3 )。そのため、被食者
は遭遇した捕食者を正確に評価して、適切な対捕食者反応を示す必要
がある                                                                     。しかしながら、
被食者が対捕食者反応を示すとき、考慮すべき捕食リスクは遭遇した
捕食者だけとは限らない。自然界において捕食者は、被食者の現在生
息している場所  (以下、パッチとする )  のみならず、パッチの外にも
複数の種・個体が存在している。そのような場合、被食者が曝される
捕食リスクは空間的に複数存在すると考えられる。一方で、捕食者に
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遭遇した被食者は捕食を回避するためにパッチから離れることがある  
                                                                                                            。
捕食者から逃げるために特定のパッチから脱出した被食者は、その後、
新たなパッチを発見しなければならない。しかしながら、新たに定位
したパッチ上に異なる捕食者が存在する場合、被食者は再び捕食リス
クに曝される可能性がある。このような状況では、被食者が捕食回避
のために現在のパッチを離れるかどうかは、周囲のパッチ上にいる捕
食者他個体の存在に影響を受けるかもしれない。しかしながら、被食
者の対捕食者反応に周囲パッチ上の捕食者が及ぼす影響はほとんど知
られていない。本章では、被食者が遭遇している捕食者に対して反応
する際、周囲パッチ上の捕食リスクに対して反応を変化させるのか、
を明らかにすることを目的とした。  
本 章 で は 、 エ ン ド ウ ヒ ゲ ナ ガ ア ブ ラ ム シ  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  
H a r r i s  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  とその捕食者であるナミテントウ  
H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  ( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e )  幼虫を用い
て、ナミテントウ幼虫に対するエンヒゲの捕食回避行動を調べた。エ
ンヒゲは捕食者に遭遇すると、寄主植物上から歩行・落下による分散
や                                                                                           、同種
他個体に危険を知らせるアラームフェロモンを放出することがある  
                                                                                                     
                                                 。寄主植物から分散したエンヒゲ
は、再び同じ寄主植物に戻るのではなく、周囲の寄主植物に移動する
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ことがある                                                                                 
                                                         。もし、周囲の寄主植物上に新
たな捕食者が存在していた場合、捕食者から逃れるために現在の寄主
植物を離れたエンヒゲは再び捕食者に遭遇する可能性がある。そのよ
うな場合、エンヒゲは現在の寄主植物を離れる前に周囲寄主植物上の
捕食リスクを認識することが重要であると考えられる。野外において、
捕食者種やその密度は常に一定ではない。つまり、エンヒゲにとって
の捕食リスクは寄主植物ごとに異なるだろう。もし、現在の寄主植物
上の捕食リスクよりも周囲寄主植物上の捕食リスクの方が大きい場合
には、エンヒゲは、現在の寄主植物からの分散を変化させる必要があ
るかもしれない。例えば、ナミハダニ  Te t r a n y c h u s  u r t i c a e  C o c h  
( Tr o m b i d i f o r m e s :  Te t r a n y c h i d a e )  は対捕食者反応として現在のパッ
チから分散を行うが、現在のパッチよりも周囲のパッチが質的に劣る
餌である時、分散行動を抑制する場合が知られている  ( C h o h  a n d  
Ta k a b a y a s h i  2 0 0 7 ,  2 0 1 0 )。本章において、エンヒゲは現在の寄主植
物上の捕食リスクよりも周囲寄主植物上の捕食リスクの方が高い場合  
(例えば、危険な捕食者がいることや、捕食者の密度が高いこと )  に
は、現在のパッチからの分散を抑制するという結果を予想した。エン
ヒゲは同種から発せられるアラームフェロモンを用いて捕食リスクを
認識することが知られている                                                           
                                                                                             。そ
こで、本実験ではエンヒゲが自身から離れた寄主植物の捕食リスクを
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評価する手がかり  (以下、キューと呼ぶ )  として、エンヒゲがナミテ
ントウ幼虫に襲われる際のアラームフェロモンを含む揮発性物質およ
び、振動、視覚情報を想定した。特に、エンヒゲを含む節足動物は匂
いによって捕食リスクの評価を行うことが幅広い種で知られている  
                                                                                                             
                                                                。  
本章では、エンヒゲのナミテントウ幼虫に対する捕食回避行動であ
る現在の寄主植物からの分散が、周囲寄主植物上の捕食リスクの密度
や種類によってどのような影響を受けるのか明らかにすることを目的
として、室内操作実験を行った。本実験では、周囲寄主植物上の捕食
リスクとして、周囲の寄主植物上で捕食者に攻撃された同種から放出
されるキューを、ナミテントウ幼虫に遭遇し分散しようとするエンヒ
ゲに受容させた。最初に、周囲の寄主植物上の捕食者密度によって、
エンヒゲの分散がどのような影響を受けるか明らかにするため、周囲
寄主植物上のナミテントウ幼虫の個体数を操作した。次に、周囲の寄
主植物上の捕食リスクの種類が分散に与える影響を明らかにするため、
周囲寄主植物上の異なる種類の捕食者としてナミテントウ幼虫に加え
て 、 ナ ミ テ ン ト ウ 成 虫 、 カ オ マ ダ ラ ク サ カ ゲ ロ ウ 幼 虫  M a l l a d a  
d e s j a rd i n s i  N a v á s  ( N e u r o p t e r a :  C h r y s o p i d a e )  (図 9 )  をそれぞれ用
いた。これらの捕食者は、捕食量  (図 1 5 参照 )、摂食様式  (テントウ
ムシ類の成虫と幼虫は咀嚼性および吸汁性  ( H o d e k  a n d  E v a n s  2 0 1 2 )、
クサカゲロウ類の幼虫は吸汁性  ( C a n a r d  2 0 0 1 ) )  や発育ステージが異  
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なり、エンヒゲはこれらの捕食リスクを異なるものと評価することが
期待された。最後に、エンヒゲが周囲寄主植物上の捕食リスクを評価
する上で、どのようなキューを利用しているのかについて、捕食者由
来のキューと捕食される被食者由来のキューに注目して検証を行った。  
 
 
3.2 材料と方法 
3.2.1 植物と昆虫 
ソラマメ Vi c i a  f a b a  L .  ( F a b a l e s :  F a b a c e a e )  は、前述した 2 . 2 . 1
と同様の方法で播種・育苗した。実験には定植 8 – 1 2 日後の株を用い
た。  
エンドウヒゲナガアブラムシ  A .  p i s u m  は、前述した 2 . 2 . 1 と同様
の方法で維持した。実験にはコロニーからランダムに選択した無翅の
雌成虫と 2 – 3 齢の若虫  (以下、若虫と呼ぶ )  を使用した。  
ナミテントウ  H .  a x y r i d i s  は、前述した 2 . 2 . 1 と同様の方法で飼育
した。実験には飼育集団からランダムに選択した羽化 1 – 7 日後の雌成
虫と、3 齢幼虫を用いた。  
カオマダラクサカゲロウ  M .  d e s j a rd i n s i  は 2 0 11 年 8 – 1 0 月にかけ
て千葉県松戸市の千葉大学松戸キャンパスにて雌雄成虫を複数個体採
集し、累代飼育を行った。カオマダラクサカゲロウの成虫は脱脂綿  
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(メンバン             白十字株式会社製 ,  東京都 ,  日本 )  に含ませた純水と
人工餌を与えて、インキュベーター  ( 2 5  ±  1  ℃，1 6 L 8 D )  内で飼育し
た。人工餌として蜂蜜  (純粋はちみつ     梅屋ハネー株式会社製 ,  岐阜
県 ,  日本 )  と純水と乾燥酵母  (アサヒフードアンドヘルスケア株式会
社製 ,  東京都 ,  日本 )  を 3 対 7 対 1 0 で混合したものを与えた。成虫は
雄と雌をそれぞれ約 4 個体ずつプラスチック容器  (直径 1 2 0  m m ,  高
さ 9 0  m m )  に入れて飼育した。プラスチック容器に産卵された卵は、
1 卵ずつプラスチックチューブ  (直径 1 2  m m ,  高さ 1 2  m m )  に入れて、
孵 化 後 は ス ジ コ ナ マ ダ ラ メ イ ガ  E p h e s t i a  k u e h n i e l l a  Z e l l e r  
( L e p i d o p t e r a :  P y r a l i d a e )  の卵  (アグリセクト株式会社製 ,  茨城県 ,  日
本 )  を餌として与えた。実験には飼育集団からランダムに選択した 3
齢幼虫を用いた。  
実験に用いたナミテントウ成虫、幼虫とカオマダラクサカゲロウ幼
虫は実験開始 2 4 時間前にプラスチックケース  (底面 3 1  m m  ×  3 1  
m m ,  高さ 9  m m )  に入れて 1 個体ずつ絶食させた。全ての実験は蛍光
灯照明下の空調室  ( 2 5  ±  1  ° C ,  1 6 L 8 D )  内で行った。  
 
3.2.2 分散するエンドウヒゲナガアブラムシに周囲寄主植物上の捕
食リスクを認識させる手順 
捕食者に遭遇したエンヒゲの現在の寄主植物からの分散が、周囲寄
主植物上の捕食リスクを受容することによってどのように変化するの
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かを調べた。捕食リスクに関するキューを受容するエンヒゲの分散を
調べるために 2 つのプラスチック容器によって構成された実験装置  
(直径 1 2 0  m m ,  高さ            図 1 0 )  を用いた。上部容器  (直径 1 2 0  
m m ,  高さ 5 5  m m )  は周囲寄主植物上の捕食リスクを想定して捕食者
を導入する空間  (以下、キュースペースと呼ぶ )、下部容器  (直径 1 2 0  
m m ,  高さ 1 4 5  m m )  は捕食リスクに関するキューを受容しているエン
ヒゲの分散を観察する空間  (以下、実験アリーナと呼ぶ )  として使用
した。実験開始前、2 つの容器は、供試虫が容器間を移動しないよう
にナイロンガーゼ  (目開き           µ m )  によって区切られていた。  
実験アリーナ底面中央に、剃刀で水切りしたソラマメのシュート  
(高さ 5 0  m m、芽と本葉 4 枚程度 )  を水の入ったバイアル  ( 1 0  m l )  に
入れ水差しとして設置した。水差しは 2 . 2 . 2 と同様の方法で用意した。
また、実験アリーナとバイアルの側面にはフルオン®  ( A G C 株式会社
製 ,  東京都 ,  日本 )  を塗ることで、シュートを離れたエンヒゲがシュー
ト上に戻れないようにした。シュートの先端部にエンヒゲの成虫を
1 0 個体と若虫を 1 0 個体接種した。キュースペースには、水で湿らせ
た綿が詰まったプラスチックチューブ  ( 7  m l )  に実験アリーナと同条
件のソラマメのシュートを入れ水差しとし、倒して設置した。シュー
トの先端部に実験アリーナと同じくエンヒゲの成虫を 1 0 個体と若虫
を 1 0 個体接種した。  
それぞれの容器内のシュートにエンヒゲを接種してから 1 時間後、
周囲寄主植物の異なる捕食リスクとして、キュースペース内に異なる  
  
 
 
 
 
図           周囲寄主植物上
るキューを受容するエンヒゲによる現在の
寄主植物からの分散を調べるための実験に
用いた容器の概略図。上の容器は周囲寄主
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個体数のナミテントウ幼虫  (後述の 2 . 2 . 3 参照 )  もしくは異なる捕食
者の種類  (後述の 2 . 2 . 4 参照 )  をそれぞれ導入した。この条件下で、
実験アリーナ内のエンヒゲは、キュースペース内の植物と同種他個体
が捕食者に捕食される際に放出される揮発性物質・振動・視覚情報を、
周囲寄主植物上の捕食リスクに関するキューとして受容することが期
待された。キュースペース内に捕食者導入後、実験アリーナ内のシュ
ート上の基部にナミテントウ幼虫を 3 個体導入した。  
ナミテントウ幼虫を導入してから 1 時間後、実験アリーナ内でシュ
ート上から離れていたエンヒゲを分散した個体として成虫・若虫ごと
に、その数をカウントした。分散したエンヒゲは、シュート上から歩
行または落下によってシュートから離れていたと考えられた。また、
実験アリーナで捕食されたエンヒゲの個体数も成虫・若虫ごとにカウ
ントした。キュースペースの捕食者が実験アリーナ内のエンヒゲに与
える捕食リスクの指標として、キュースペース内で生存していたエン
ヒゲの個体数も成虫・若虫ごとにカウントした。全ての実験において、
昆虫の接種には筆を用い、供試虫にダメージを与えないよう注意を払
った。以後の実験は、それぞれ 1 6 反復ずつ行った。  
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3.2.3 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に周囲寄主植物上の捕食
者密度が与える影響 
ナミテントウ幼虫に遭遇したエンヒゲの分散が、周囲寄主植物上に
いる捕食者密度の違いによって変化するか、を前述した 3 . 2 . 2 の手順
で調べた。  
キュースペースと実験アリーナ内に、エンヒゲ成虫 1 0 個体と若虫
1 0 個体を接種したソラマメを設置した。キュースペース内に、ナミ
テントウ幼虫を 0 個体もしくは 1 ,  3 ,  5 ,  1 0 個体導入した。その後、
実験アリーナにナミテントウ幼虫を 3 個体導入した。実験アリーナに
ナミテントウ幼虫を導入してから 1 時間後、実験アリーナでエンヒゲ
が分散した個体数と捕食された個体数、キュースペースで生存してい
た個体数を記録し、それぞれキュースペース内の捕食者密度の違いで
比較した。  
 
3.2.4 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に周囲寄主植物上の異な
る種類の捕食者が与える影響 
エンヒゲが現在の寄主植物で遭遇する捕食者に対する分散に周囲寄
主植物上の捕食者の違いが及ぼす影響を明らかにするため前述した
3 . 2 . 2 の手順で検証を行った。  
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キュースペースと実験アリーナ内に、エンヒゲ成虫 1 0 個体と若虫
1 0 個体を接種したソラマメを設置した。キュースペースに、ナミテ
ントウ幼虫もしくはナミテントウ雌成虫、カオマダラクサカゲロウ幼
虫をそれぞれ 3 個体導入した。コントロールとして、キュースペース
に捕食者を導入しなかった。その後、実験アリーナにナミテントウ幼
虫を 3 個体導入した。実験アリーナにナミテントウ幼虫を導入してか
ら 1 時間後、実験アリーナでエンヒゲの分散した個体数および捕食さ
れた個体数、キュースペースで生存していた個体数を記録し、それぞ
れキュースペース内の捕食者の種類による違いがあるか比較した。  
 
3.2.5 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に影響を及ぼすキュー 
ナミテントウ幼虫に対するエンヒゲの植物からの分散は、キュース
ペースにナミテントウ成虫を入れた場合にのみ、変化が見られた  (図
1 6 参照 )。そこで、この変化がキュースペースのどのようなキューに
よって引き起こされたか、前述した 3 . 2 . 2 の手順で下記の二つの実験
を行った。  
最初に、ナミテントウ成虫由来のキューに注目した。キュースペー
スに、エンヒゲを接種せずにシュートとナミテントウ成虫 3 個体を導
入した。コントロールとして、キュースペースにシュートのみを設置
した。  
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次に、ナミテントウ成虫由来のキューと、エンヒゲが捕食される際
のキュー両方に注目した。これらのキューを、エンヒゲに受容させる
ため、2 つの容器によって構成された新たなキュースペースを用いた  
(図 11 )。下側の容器  (直径 1 2 0  m m ,  高さ 5 5  m m )  には上記の実験  
( 3 . 2 . 2 参照 )  と同様にシュートとエンヒゲの成虫 1 0 個体と若虫 1 0 個
体を接種し、ナミテントウ幼虫を 3 個体導入した。上側の容器  (直径
1 2 0  m m ,  高さ 2 0  m m )  にはナミテントウ成虫を 3 個体導入した。実
験開始前、これらの 2 つの容器は、供試虫が容器間を移動しないよう
にナイロンガーゼ  (目開き            µ m )  によって区切られていた。この
新たなキュースペースによって、実験アリーナ内のエンヒゲは分散す
るときに、ナミテントウ成虫由来のキューと、エンヒゲがナミテント
ウ幼虫に捕食される際のキューを同時に受容できることが期待された。
コントロールとして、下側の容器に、シュートとエンヒゲの成虫 1 0
個体と若虫 1 0 個体のみを設置した。  
検証するキューをキュースペースに導入した後、実験アリーナにナ
ミテントウ幼虫を 3 個体導入した。実験アリーナにナミテントウ幼虫
を導入してから 1 時間後、実験アリーナでエンヒゲが分散した個体数
と捕食された個体数を記録し、キュースペース内のキューの違いが影
響を及ぼすかを比較した。  
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3.2.6 統計解析 
エンヒゲの分散に周囲寄主植物上の捕食者密度・捕食者種が与える
影響を調べた実験  ( 3 . 2 . 3 および 3 . 2 . 4 )  では、キューの違いが実験ア
リーナ内のエンヒゲの分散した個体数と捕食された個体数、および、
キュースペース内で生存していた個体数に及ぼす影響を成虫・若虫ご
とに  K r u s k a l - Wa l l i s  検定で検討し、処理に有意な効果があった場合、
S t e e l - D w a s s  法にて各処理間の比較を行った。エンヒゲの分散に影響
を及ぼす周囲寄主植物上のキューを検証した実験 ( 3 . 2 . 5 )  では、キュ
ーの有無がエンヒゲの分散した個体数および捕食された個体数に影響
を及ぼすかどうかを、成虫・若虫ごとに M a n n - W h i t n e y  の  U  検定を
用 い て 比 較 し た 。 全 て の 統 計 解 析 は  R  v e r s i o n  3 . 3 . 2  ( R  
D e v e l o p m e n t  C o r e  Te a m  2 0 1 5 )  を用いて行った。  
 
 
3.3 結果 
3.3.1 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に周囲寄主植物上の捕食
者密度が与える影響 
キュースペースでナミテントウ幼虫の存在下で生存していたエンヒ
ゲの個体数は成虫  ( χ 2  =  3 8 . 8 0 ,  d . f .  =  4 ,  P <  0 . 0 0 0 1 ,  K r u s k a l - Wa l l i s  
検定     図 1 2 )・若虫  ( χ 2  =  6 6 . 0 0 ,  d . f .  =  4 ,  P <  0 . 0 0 0 1 ,  K r u s k a l -  
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図  1 2 .  キュースペースでナミテントウ幼虫  ( 0 ,  1 ,  3 ,  5 ,  1 0 個体 )  に遭
遇して生存していたエンヒゲの個体数  (平均  ±  標準誤差 )。バー上の
文字の違いは処理間で有意な差があることを示す  ( S t e e l - D w a s s  法    P 
<  0 . 0 5 )。  
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Wa l l i s  検定    図 1 2 )  共に、キュースペースのナミテントウ幼虫の密度
に影響を受けた。ナミテントウ幼虫の密度の増加と共にエンヒゲの成
虫  ( P <  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  法    図 1 2 )・若虫  ( P <  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  
法    図 1 2 )  共に生存する個体数は減少した。  
実験アリーナでナミテントウ幼虫に遭遇したエンヒゲのシュートか
らの分散は、成虫  ( χ 2  =  0 . 9 7 ,  d . f .  =  4 ,  P =  0 . 4 3 ,  K r u s k a l - Wa l l i s  検
定    図 1 3 )・若虫  ( χ 2  =  0 . 8 6 ,  d . f .  =  4 ,  P =  0 . 5 0 ,  K r u s k a l - Wa l l i s  検
定    図 1 3 )  共に、キュースペースのナミテントウ幼虫密度の影響を受
けなかった。同様に、実験アリーナでナミテントウ幼虫によって捕食
さ れ た エ ン ヒ ゲ の 個 体 数 も 成 虫  ( χ 2  =  2 . 3 3 ,  d . f .  =  4 ,  P =  0 . 6 7 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 4 )・若虫  ( χ 2  =  1 . 2 2 ,  d . f .  =  4 ,  P =  0 . 8 8 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s 検定    図 1 4 )  共に、キュースペースの影響を受けなか
った。  
 
3.3.2 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に周囲寄主植物上の異な
る種類の捕食者が与える影響 
キュースペースで生存していたエンヒゲの個体数は、そこに導入し
た捕食者の種類によって成虫  ( χ 2  =  4 3 . 5 1 ,  d . f .  =  3 ,  P <  0 . 0 0 0 1 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検 定     図 1 5 )・ 若 虫 ( χ 2  =  3 4 . 1 9 ,  d . f .  =  3 ,  P <  
0 . 0 0 0 1 ,  K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 5 )  共に有意な違いがあった。エン
ヒゲ成虫の生存個体数は、捕食者不在の場合と比べて、ナミテントウ  
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図  1 3 .  キュースペースに異なる個体数のナミテントウ幼虫  ( 0 ,  1 ,  3 ,  5 ,  
1 0 個体 )  を導入した場合の、実験アリーナで遭遇したナミテントウ幼
虫 に 対 し て 分 散 し た エ ン ヒ ゲ の 個 体 数  (平 均 値  ±  標 準 誤 差 )  
( K r u s k a l - Wa l l i s  検定              P >  0 . 0 5 )。  
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図  1 4 .  キュースペースに異なる個体数のナミテントウ幼虫  ( 0 ,  1 ,  3 ,  
5 ,  1 0 個体 )  を導入した場合の、実験アリーナで遭遇したナミテント
ウ 幼 虫 に 捕 食 さ れ た エ ン ヒ ゲ の 個 体 数  (平 均 値  ±  標 準 誤 差 )  
( K r u s k a l - Wa l l i s  検定              P >  0 . 0 5 )。  
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図  1 5 .  キュースペースで異なる種類の捕食者  (ナミテントウ幼虫・成
虫、カオマダラクサカゲロウ幼虫、捕食者なし )  に遭遇して生存して
いたの個体数  (平均  ±  標準誤差 )。バー上の文字の違いは処理間で有
意な差があることを示す  ( S t e e l - D w a s s  法    P <  0 . 0 5 )。  
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成虫・カオマダラクサカゲロウ幼虫を導入した場合に有意に減少した  
( P <  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  法    図 1 5 )。ナミテントウ成虫の存在は他の
捕食者よりもエンヒゲ成虫の生存個体数を有意に多く減少させた  ( P 
<  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  法    図 1 5 )。エンヒゲ若虫の生存していた個体
数は、捕食者不在の場合と比べて、捕食者を導入した場合に有意に減
少した  ( P <  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  法    図 1 5 )。  
エンヒゲ成虫のシュート上からの分散はキュースペースに導入した
捕 食 者 の 種 類 に 影 響 を 受 け た  ( χ 2  ＝  3 . 3 9 ,  d . f .  =  3 ,  P =  0 . 0 2 4 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 6 )。エンヒゲ成虫の分散した個体数は、周
囲に捕食者がいない場合と比べ、周囲にナミテントウ成虫が存在して
いる場合に有意に低かった  ( P <  0 . 0 5 ,  S t e e l - D w a s s  法    図 1 6 )。  一
方で、エンヒゲ若虫の分散した個体数はキュースペースに導入した捕
食者の種類に影響を受けなかった  ( χ 2  =  1 . 8 1 ,  d . f .  =  3 ,  P =  0 . 1 6 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 6 )。実験アリーナでナミテントウ幼虫に捕
食されたエンヒゲの個体数は、成虫  ( χ 2  =  0 . 0 5 4 ,  d . f .  =  3 ,  P =  0 . 9 8 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 7 )・若虫  ( χ 2  =  0 . 3 4 ,  d . f .  =  3 ,  P =  0 . 8 0 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定    図 1 7 )  共に、キュースペースに導入した捕食
者の種類に影響を受けなかった。  
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図  1 6 .  キュースペースに異なる種類の捕食者  (ナミテントウ幼虫・
成虫、カオマダラクサカゲロウ幼虫、捕食者なし )  を導入した場合
の、実験アリーナで遭遇したナミテントウ幼虫に対して分散したエ
ンヒゲの個体数  (平均値  ±  標準誤差 )。バー上の文字の違いは処理
間 で 有 意 な 差 が あ る こ と を 示 す  ( S t e e l - D w a s s  法     P <  0 . 0 5 ,  
K r u s k a l - Wa l l i s  検定              P >  0 . 0 5 )。  
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図  1 7 .  キュースペースに異なる種類の捕食者  (ナミテントウ幼虫・
成虫、カオマダラクサカゲロウ幼虫、捕食者なし )  を導入した場合
の、実験アリーナで遭遇したナミテントウ幼虫に捕食されたエンヒ
ゲの個体数  (平均値  ±  標準誤差 )  ( K r u s k a l - Wa l l i s  検定               P >  
0 . 0 5 )。  
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3.3.3 エンドウヒゲナガアブラムシの分散に影響を及ぼす周囲寄主
植物上のキュー  
エ ン ヒ ゲ の 分 散 し た 個 体 数 は 、 成 虫  ( U  =  1 0 7 . 5 0 ,  P =  0 . 4 5 ,  
M a n n – W h i t n e y  の  U  検定     図 1 8 )・若虫  ( U  =  1 0 5 . 5 0 ,  P =  0 . 4 0 ,  
M a n n – W h i t n e y  の  U  検定    図 1 8 )  共に、ナミテントウ成虫由来のキ
ューの影響を受けなかった。実験アリーナでナミテントウ幼虫に捕食
さ れ た エ ン ヒ ゲ の 個 体 数 も 成 虫  ( U  =  1 2 8 . 0 0 ,  P =  1 . 0 0 ,  M a n n -
W h i t n e y の  U  検定     図 1 9 )・若虫  ( U  =  9 7 . 0 0 ,  P =  0 . 2 6 ,  M a n n -
W h i t n e y  の  U  検定    図 1 9 )  共に、ナミテントウ成虫由来のキューの
影響を受けなかった。  
しかしながら、ナミテントウ成虫由来のキューと同種他個体がナミ
テントウ幼虫に捕食された際に放出されるキューの両方を実験アリー
ナでエンヒゲが受容した場合には、分散したエンヒゲの個体数は成虫  
( U  =  3 8 . 5 0 ,  P =  0 . 0 0 1 0 ,  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 0 )・若虫  ( U  
=  5 5 . 5 0 ,  P =  0 . 0 1 0 ,  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 0 )  共に、キュー
を受容しなかった場合よりも有意に減少した。実験アリーナでナミテ
ントウ幼虫に捕食されたエンヒゲの個体数は、成虫  ( U  =  1 0 5 . 5 0 ,  P 
=  0 . 4 0 ,  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 1 )・若虫  ( U  =  11 6 . 5 0 ,  P =  
0 . 6 7 ,  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 1 )  共に、キュースペースの影響
を受けなかった。また、キュースペースでナミテントウ幼虫に捕食さ
れたエンヒゲの個体数  (平均  ±  標準誤差 )  は成虫が 0 . 7 5  ±  0 . 2 1、若
虫は 4 . 6 3  ±  0 . 5 4 であった。  
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図  1 8 .  キュースペースにナミテントウ成虫を導入した、
もしくはしなかった場合の、実験アリーナでナミテント
ウ幼虫に対して分散したエンヒゲの個体数  (平均値  ±
標準誤差 )  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検定              P >  0 . 0 5 )。  
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図  1 9 .  キュースペースにナミテントウ成虫を導入した、
もしくはしなかった場合の、実験アリーナで遭遇したナ
ミテントウ幼虫に捕食されたエンヒゲの個体数  (平均値
±  標 準 誤 差 )  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検 定               P >  
0 . 0 5 )。  
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図  2 0 .  キュースペースにナミテントウ成虫および捕
食されるエンヒゲを導入した、もしくはしなかった場
合の、実験アリーナでナミテントウ幼虫に遭遇して植
物上から分散したエンヒゲの個体数  (平均値  ±  標準
誤差 )  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検定     ⁎  =  P <  0 . 0 5 ,  ⁎⁎  =
P <  0 . 0 1 )。  
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図  2 1 .  キュースペースにナミテントウ成虫および捕食され
るエンヒゲを導入した、もしくはしなかった場合の、実験
アリーナで遭遇したナミテントウ幼虫に捕食されたエンヒ
ゲの個体数  (平均値  ±  標準誤差 )  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検
定              P >  0 . 0 5 )。  
 68 
 
3.4 考察 
キュースペースの寄主植物上で同種とナミテントウ成虫が存在して
いる時、捕食者が存在しない場合と比べ、エンヒゲは遭遇したナミテ
ントウ幼虫に対する分散を減少させた  (図 1 6 )。この結果は、エンヒ
ゲの捕食者に対する寄主植物からの分散は、周囲寄主植物上の捕食者
の影響を受けることを示唆している。ナミテントウ成虫は本実験で用
いた捕食者の中で最もエンヒゲを消費した  (図 1 5 )。一方、捕食者に
遭遇し、植物から分散したエンヒゲは、元の植物ではなく、周囲の寄
主植物へ移動することがある                                                                     
                            。したがって、エンヒゲは分散を抑制すること
で、周囲の寄主植物上に存在する危険なナミテントウ成虫との遭遇を
避けることが出来るのかもしれない。  
キュースペース内のナミテントウ成虫によって変化したエンヒゲの
分散は、実験アリーナ内のナミテントウ幼虫の行動変化を介したエン
ヒゲへの間接的な影響によっても説明されるかもしれない。本実験の
条件下では、実験アリーナ内のナミテントウ幼虫はエンヒゲと同様に
ナミテントウ成虫のキューに曝されていた。捕食者の行動は捕食者他
個 体 に よ っ て 変 化 す る 場 合 が 広 く 知 ら れ て い る  ( Wi s s i n g e r  a n d  
                                                                                                         
G n a n v o s s o u  e t  a l .                                              。例えば、ハエト
リグモの 1 種である  P h i d i p p u s  o c t o p u n c t a t u s  P e c k h a m  &  P e c k h a m  
( A r a n e a e :  S a l t i c i d a e )  の採餌行動は、同じくハエトリグモの 1 種で
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ある  P h i d i p p u s  a u d a x  H e n t z  ( A r a n e a e :  S a l t i c i d a e )  の存在によって
減少する場合がある  ( O k u y a m a  2 0 0 2 )。もし、実験アリーナ内のナミ
テントウ幼虫がナミテントウ成虫のキューに反応して採餌行動を減少
させていたら、エンヒゲの分散も減少すると考えられる。実際にナミ
テントウ成虫は、同種成虫の糞のキューによって採餌行動や産卵行動
を減少させる場合が知られている  ( A g a r w a l a  e t  a l .  2 0 0 3 )。しかしな
がら、実験アリーナでナミテントウ幼虫によって捕食されたエンヒゲ
の個体数は成虫・若虫共にキュースペース内のナミテントウ成虫の影
響を受けてなかったことから  (図 1 7 )、ナミテントウ幼虫の採餌行動
に変化はなかったと考えられる。したがって、エンヒゲの分散の減少
は、キュースペース内から発せられるキューに対するエンヒゲの積極
的な反応であったと考えられる。  
エンヒゲが離れた場所にいるナミテントウ成虫に反応したキューと
していくつかの要因が考えられる。例えば、被食者は捕食者の匂い  
                                                                                                             
                                                     や 振 動  ( C l e g g  a n d  B a r l o w  
                                                           、視覚情報  ( M a r t i n  e t  a l .  
                                                                                               
を用いて捕食リスクを評価する場合が知られている。本実験の条件下
では、キュースペース内にナミテントウ成虫のみを導入した場合でも、
実験アリーナのエンヒゲは匂いや振動や視覚によってナミテントウ成
虫の存在を認識した可能性がある。しかしながら、ナミテントウ成虫
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のみではエンヒゲの分散行動に変化は生じなかったため  (図 1 8 )、エ
ンヒゲがリスク評価にナミテントウ成虫の匂いや視覚情報や振動のみ
を用いていたとは考えにくい。一方、エンヒゲは同種他個体から放出
されるアラームフェロモンによって捕食リスクの評価を行うことが知
ら れ て い る  ( N a u                                                                          
M o n d o r  a n d  R o i t b e rg  2 0 0 4 )。もし、エンヒゲがキュースペース内の
同種から発せられるアラームフェロモンなどのキューのみを用いてリ
スクを評価していたのであれば、ナミテントウ幼虫の密度が高い場合
にもエンヒゲは分散を変化させるだろう。しかしながら、キュースペ
ース内のナミテントウ幼虫の密度によるエンヒゲの個体数の減少は  
(図 1 2 )、エンヒゲの分散に影響を与えなかった  (図 1 3 )。したがって、
エンヒゲの分散が減少したことはキュースペース内で捕食された同種
他個体から発せられるキューだけでは説明ができない。一方、水域系
において、被食者は捕食者由来の化学物質と同種他個体が捕食された
際に放出される化学物質の両方を受容した時の方が、それぞれを単独
で受容した時よりも強い対捕食者反応を示すことが報告されている  
                                          Ā                           。本章においても、エ
ンヒゲはナミテントウ成虫由来のキューとナミテントウ幼虫に捕食さ
れる同種から放出されるキューの両方を受容した際に、ナミテントウ
幼虫に対する分散を抑制した  (図 2 0 )。  
 被食者が捕食者に遭遇した際、パッチを離れるかどうかの意思決定
は 周 囲 パ ッ チ の 餌 の 質  ( C h o h  a n d  Ta k a b a y a s h i  2 0 0 7 )  や 競 争 者  
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( C h o h  a n d  Ta k a b a y a s h i  2 0 1 0 )  に影響を受けることが報告されている。
本章の結果は、被食者の対捕食者反応である分散が周囲寄主植物上の
捕食者の存在によって変化することを示した。捕食者 -被食者の相互
作用において、両者が共存するためには被食者の捕食回避行動は被食
者の絶滅を弱める、あるいは遅らせる上で重要な役割を果たしている  
                                           e r  2 0 0 1 )。また、被食者のパッチ間の
移動は捕食者 -被食者の分布や動態を理解する上で重要な要因である  
                                                                  。本章は、局所的に存在す
る個々の捕食者 -被食者相互作用は独立したものでなく、間接的に影
響を及ぼし合っていることを示唆した。自然界における捕食者 -被食
者の共存及び分布のメカニズムを明らかにする上で、このような捕食
者 -被食者相互作用の間接的な影響を正しく評価する必要がある。  
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第 4 章 エンドウヒゲナガアブラムシの分散
は 捕 食 リ ス ク を 経 験 し た 同 種 他 個 体 が  
コロニーに移入することによって増加する 
 
4.1 緒言 
社会的促進とは、他個体の存在や特定の行動が刺激となって、ある
個体の行動が誘発される現象である  ( C l a y t o n  1 9 7 8 )。社会的促進が
起きる時、他個体の影響を受ける個体は観察個体と呼ばれる。また、
社会的促進によって誘発される行動は、他個体の存在に関係なく観察
個体が保持している行動であることが重要である  ( C l a y t o n  1 9 7 8 )。
例 え ば 、 ニ ワ ト リ  G a l l u s  g a l l u s  d o m e s t i c u s  L i n n a e u s  
( G a l l i f o r m e s :  P h a s i a n i d a e )  は、餌を食べている個体を観察した他個
体も餌を食べ始める場合が報告されている                                    
a n d  H u r n i k  1 9 9 3 )。 社 会 的 促 進 は 、 こ の よ う な 鳥 類 の 採 餌 行 動  
( J a c k s o n  e t  a l .  2 0 0 8 )  以外にも、魚類カダヤシ目・貝類腹足目の繁殖
行動                                                       や昆虫類ハチ目の巣作り  
( S u d d  1 9 7 2 )、哺乳類サル目・魚類タラ目の餌探索行動  ( Ry e r  a n d  
O l l a  1                                       、哺乳類ネズミ目の新しい環境を調べ
て 回 る 行 動  ( S                                   、 ク モ 類 ク モ 目 の 脱 皮  
( K i m  2 0 0 1 )  等、幅広い分類群における異なる行動に関与しているこ
とが知られている。社会的促進は上記のような集団内の種内相互作用
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のみならず、種間相互作用においても重要な役割を果たすかもしれな
い。例えば、社会的促進は被食者の対捕食反応においても観察される
場 合 が 知 ら れ                                                                          
                                             、捕食者に遭遇した被食者だけではなく
同 一 集 団 内 の 同 種 他 個 体 へ も 利 益 を も た ら す と 考 え ら れ て い る  
                                                                                                      。  
社会的促進を介した被食者の対捕食者反応には、観察される被食者
の 捕 食 リ ス ク の 経 験 が 重 要 か も し れ な い                                       
                                                                       。被食者の対捕食者反応は捕
食リスクの経験によって強化される場合が知られている  ( K e l l e y  a n d  
                                                                                                           
                                                       。捕食リスクを経験した被食者
の存在や行動変化は、同じ集団内の観察個体の対捕食者反応に影響を
及ぼす可能性がある。例えば、集団で生活するカナダアカガエル  
L i t h o b a t e s  s y l v a t i c u s  L e C o n t e  ( A n u r a :  R a n i d a e )  のオタマジャクシ
は、未知の捕食者であるタイガーサラマンダー  A m b y s t o m a  t i g r i n u m  
G r e e n  ( C a u d a t a :  A m b y s t o m a t i d a e )  の匂いを捕食リスクとして学習
した個体の対捕食者反応を観察することによって、未経験の観察個体
もその匂いを捕食リスクと認識するようになる  ( F e r r a r i  e t  a l .  2 0 0 7 )。
しかしながら、多くの先行研究では捕食者を模した刺激や匂いに対す
る観察個体の反応を調べており                                                                     
                                         、生きた捕食者に対する観察個体の対捕食
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者反応が他個体の捕食リスク経験によって受ける影響についてはほと
んど検証されていない。被食者は曝された捕食リスクの違いに応じて
対捕食者反応を変化させるため                                                              
                                               、模倣された捕食リスクに対する反応と
生きた捕食者に対する反応は必ずしも同じとは限らない。したがって、
被食者の対捕食者反応をより正確に理解するためには、生きた捕食者
に対する被食者の反応を調べる必要がある。また、対捕食者反応に社
会的促進が及ぼす影響について調べることは、捕食リスクが変動する
環境で生活する被食者の生存戦略を理解する上で重要である。  
本章では、捕食者から逃れた経験を持つ被食者の存在や行動が、同
じ集団内にいる同種の未経験個体の対捕食者反応に与える影響を明ら
か に す る た め 、 被 食 者 で あ る エ ン ド ウ ヒ ゲ ナ ガ ア ブ ラ ム シ  
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  H a r r i s  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  と捕食者であ
る ナ ミ テ ン ト ウ  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  ( C o l e o p t e r a :  
C o c c i n e l l i d a e )  を用いて、エンヒゲの対捕食者反応を調べた。エン
ヒゲは寄主植物上にコロニーを形成し、捕食者に遭遇すると歩行や落
下によって寄主植物から分散を行うことが知られている  ( D i l l  e t  a l .  
                                                               。本章では、エンヒゲ
の寄主植物からの分散を対捕食者反応として調べた。また、本種は捕
食リスクに曝された際に、同種他個体に危険を知らせるアラームフェ
ロモンを放出することが報告されている  ( N a u l t  e t  a l .  1 9 7 3              
                                                                。捕食者から逃れるために
 75 
 
分散したエンヒゲは、再び同じ場所に戻るのではなく、周囲の寄主植
物 に 移 動 す る こ と が あ る                                                              
                                     。野外において、エンヒゲは複数の寄主
植物上で複数のコロニーが同時に観察されることがある。一方で、エ
ンヒゲは、雌成虫が 1 個体で遺伝的に同一の個体を産子するため  
( L o x d a l e  a n d  L u s h a i  2 0 0 7 )、複数のコロニーが同一のクローンある
いは血縁関係にある個体によって創設されている可能性がある。した
がって、エンヒゲが捕食者から逃れ分散し、新しい寄主植物で遭遇す
る同種は血縁関係のある個体かもしれない。一方、エンヒゲは捕食者
に攻撃される同種他個体から発せられるキュー  (以下、捕食に関する
キューと呼ぶ )  をあらかじめ受容することで、その後遭遇したナミテ
ントウ幼虫に対し分散を増加させる  (第 2 章、図 6 a )。捕食者に遭遇
して分散するエンヒゲは、分散前後に捕食に関するキューを受容する
可能性が高く、移入した寄主植物上で再び捕食者に遭遇した場合、受
容の経験によって分散を増加させる可能性がある。社会的促進がエン
ヒゲの集団において起こるのであれば、分散経験個体が再び遭遇した
捕食者に対して分散を変化させる時、同一寄主植物上の同種他個体も
分散を変化させるだろう。  
本章では、分散を経験したエンヒゲとして、ナミテントウ幼虫の存
在する寄主植物上から分散した経験をもつ個体を用いた。最初に、分
散を経験したエンヒゲに寄主植物として同種が加害する寄主植物のシ
ュートと未被害のシュートを選択させることで、分散を経験した個体
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と未経験の個体が同一寄主植物上に存在する可能性について検証した。
続いて、分散を経験したエンヒゲが再び捕食者に遭遇した時に分散が
変化するか、その個体の存在によって観察個体の捕食者に対する分散
がどのように変化するかについて調べた。  
 
 
4.2 材料と方法 
4.2.1 植物と昆虫 
ソラマメ Vi c i a  f a b a  L .  ( F a b a l e s :  F a b a c e a e )  は、前述した 2 . 2 . 1
と同様の方法で播種・育苗した。実験には定植 8 – 1 2 日後の株を用い
た。  
エンドウヒゲナガアブラムシ  A .  p i s u m  は、前述した 2 . 2 . 1 と同様
の方法で維持した。実験では松戸市で採取した雌成虫 1 個体由来のク
ローンのみを使用し  ( 2 . 2 . 1 参照 )、コロニーからランダムに選択した
無翅の雌成虫を供使した。  
ナミテントウ  H .  a x y r i d i s  は、前述した 2 . 2 . 1 と同様の方法で飼育
した。実験には、4 齢幼虫を個別にプラスチックチューブ  ( 1 5  m l )  で、
実験開始前に 2 4 時間絶食させた個体を用いた。全ての実験は蛍光灯
照明下の室内で行った  ( 2 5  ±  1 ° C ,  6 0  ±  1 0  %  R H ,  1 6 L 8 D )。  
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4.2.2 分散を経験したエンドウヒゲナガアブラムシの入手方法 
ナミテントウ幼虫のいるシュートから分散した経験を持つエンヒゲ
を得るため、プラスチック容器  (直径 1 2 0  m m ,  高さ 1 4 5  m m )  内でエ
ンヒゲとナミテントウ幼虫を以下のように遭遇させた。剃刀で水切り
したソラマメのシュート  (高さ 5 0  m m、芽と本葉 4 枚程度 )  を水の入
ったバイアル  ( 1 0  m l )  に入れて、水差しとしてプラスチック容器底面
中央に設置した。水差しは 2 . 2 . 2 と同様の方法で用意した。プラスチ
ック容器の内面およびバイアルの側面にはフルオン®  ( A G C 株式会社
製 ,  東京都 ,  日本 )  を底面部から約 1 0  m m 塗ることで、シュートを離
れた  A .  p i s u m  がシュートに戻れないようにした。シュートの先端に
エンヒゲ雌成虫を 1 0 個体接種した。エンヒゲの接種から 1 時間後、
シュートの基部にナミテントウ幼虫を 3 個体導入した。さらにその 1
時間後、プラスチック容器底面にエンヒゲが複数個体いることが観察
された。これらの個体は、ナミテントウ幼虫に対して、シュートから
落下または歩行によって分散したと考えられた。1 回の試行で、プラ
スチック容器の底面に観察されたエンヒゲは 6 個体程度で、この中か
ら、ランダムに選んだ個体を、捕食者から逃れ分散を経験した個体と
して以下の実験に用いた。対照処理として、ナミテントウを導入せず、
エンヒゲ雌成虫 1 0 個体を接種して 2 時間後のシュート  (高さ 5 0  m m、
芽と本葉 4 枚程度 )  からランダムに選んだ個体を実験に用いた。  
分散を経験した個体を実験に用いる際、同じシュートに接種した観
察個体と区別するため、分散を経験した個体にはマーキングを行った  
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(図 2 2 )。また、対照処理の個体にも同様のマーキングを行った。マ
ーキングとして、エンヒゲの腹部背面の中央に直径 1  m m 程度水性イ
ンク  (ポスカ  黒    三菱鉛筆株式会社製 ,  東京都 ,  日本 )  をステンレス製
の薬さじ  (ミクロスパーテル  1 8 0 平    アズワン株式会社製 ,  大阪府 ,  日
本 )  を用いて塗布した。その際、エンヒゲの腹部以外にインクが付か
ないよう注意した。以降は、分散を経験した個体と対照処理の個体を
マーキング個体と呼ぶ。  
 
4.2.3 分散を経験したエンドウヒゲナガアブラムシのシュート選好
性 
捕食者のいるシュートからの分散を経験したエンヒゲが、同種が加
害しているシュートに移入する可能性があるか検証した。エンヒゲの
加害するシュートを用意するために、ポットに植えられたソラマメ株
をプラスチック容器  (底面 2 4 0  m m  ×  2 2 0  m m ,  高さ 3 7 0  m m )  に入れ
て、エンヒゲの雌成虫 1 0 個体を接種した。4 8 時間後、先端部のシュ
ート  (高さ 5 0  m m、芽と本葉 4 枚程度 )  を切除した。接種したエンヒ
ゲ成虫およびそれらに産子された若虫が最低でも合計 1 0 個体程度存
在しているシュートを実験に用いた。未被害のシュートは同様の手順
でソラマメ株にエンヒゲを接種せずに、4 8 時間静置した株から先端
を切除したものを用いた。  
分散を経験した個体にシュートを選択させるため、ナイロンガーゼ
の蓋が付いたプラスチック製のシャーレ  (直径 1 0 0  m m ,  高さ 4 0  m m :   
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図  2 2 .  マーキングされたエンヒゲ  
 80 
 
図 2 3 )  の底面にエンヒゲの加害するシュートと未被害のシュートを平
行になるように 5 0  m m 程度離して設置した。上述  ( 4 . 2 . 2 )  の方法で
分散を経験しマーキングされたエンヒゲ 4 個体をシャーレ底面中心部
に導入し、1 時間後、各シュート上のエンヒゲ個体数をカウントした。
各シュート上にいない個体は、選択しなかったとみなして統計解析か
ら除外した。実験は 2 0 反復行い、分散を経験した個体が選択したシ
ュートの違いを  Wi l c o x o n  の符号付順位和検定を用いて調べた。統計
解析は  R  v e r s i o n  3 . 3 . 2  ( R  D e v e l o p m e n t  C o r e  Te a m  2 0 1 5 )  を用いて
行った。  
 
4.2.4 分散を経験したエンドウヒゲナガアブラムシの存在が同種他
個体の分散に及ぼす影響 
選択実験の結果  (後述の 4 . 3 . 1 参照 )  から、ナミテントウ幼虫に対
してシュートから分散した経験をもつエンヒゲは、未被害植物よりも
同種が加害する植物へ移入する可能性が示された  (図 2 5 参照 )。そこ
で、本実験では同一シュート上に分散を経験したエンヒゲが存在する
ことによって、同種他個体のシュートからの分散が変化するか調べた  
(図 2 4 )。エンヒゲの分散を調べるため、プラスチック容器  (直径 1 2 0  
m m ,  高さ 1 4 5  m m ,  以下、実験アリーナと呼ぶ    図 2 4 )  を実験に使用
した。実験アリーナの底面中央に、ソラマメのシュート  (高さ 5 0  m m、
芽と本葉 4 枚程度 )  を水の入ったバイアル  ( 1 0  m l )  に入れ、水差しと
して設置した。水差しは 2 . 2 . 2 と同様の方法で用意した。実験アリー  
  
 
 
図          
を経験したエンヒゲに、寄主植物を選択
させるために用いた実験装置の概略図。
プ ラ ス チ ッ ク 製 の シ ャ ー レ
     高さ
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導入し、観察個体の分散にマーキング個体の接種前の経験がどのよう
な影響を与えるか調べた。
エンヒゲ観察個体の分散が同シュート上のマーキング個体の分
  個体導入した。マーキング個体にはあらかじめ捕食者のいるシ
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ナの内面およびバイアルの側面にはフルオン®  ( A G C  株式会社製 ,  東
京都 ,  日本 )  を底面から約 1 0  m m 塗ることで、シュートを離れたエン
ヒゲが再びシュートに戻れないようにした。まず、シュートの先端に
飼育コロニーからランダムに選択した捕食者を経験していないエンヒ
ゲの雌成虫を 5 個体接種した。その直後、マーキング個体  ( 4 . 2 . 2 参
照 )  を 5 個体、シュート上の同じ場所に導入した。マーキング個体と
して、捕食者のいるシュートからの分散を経験した個体、または分散
を経験していない個体を用いた。最初にシュートに接種したエンヒゲ
は、後から接種したマーキング個体を観察することを期待したため、
これ以降は観察個体と呼び、この観察個体のナミテントウ幼虫に対す
る分散がマーキング個体の経験によってどのように変化するかを検証
した。分散を経験した個体と経験していない個体にマーキング処理を
行ったため、実験で観察個体の分散に違いがみられた場合、その分散
の違いは、マーキングそのものの影響ではなくマーキング個体の経験
によるものと考えられる。マーキング個体を接種してから 1 時間後、
シュートの基部にナミテントウ幼虫を 3 個体導入した。  
ナミテントウ幼虫を導入してから 1 時間後、観察個体とマーキング
個体を区別して、分散したエンヒゲの個体数とナミテントウ幼虫に捕
食されたエンヒゲの個体数をそれぞれ記録した。実験終了時に実験ア
リーナ底面にいたエンヒゲを分散した個体とした。各実験は異なる個
体、実験装置を用いて 1 5 回繰り返した。観察個体における分散した
個体数と捕食された個体数が、同シュートに導入したマーキング個体
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の分散経験によって異なるか比較した。また、マーキング個体の分散
した個体数、捕食された個体数についても、実験前の分散経験の影響
があるか比較した。全ての結果は  R  v e r s i o n  3 . 3 . 2  ( R  D e v e l o p m e n t  
C o r e  Te a m  2 0 1 5 )  によって  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定を用い比較し
た。  
 
 
4.3 結果 
4.3.1 分散を経験したエンドウヒゲナガアブラムシのシュート選好
性 
捕食者のいるシュートから分散した経験をもつエンヒゲは、未被害
の シ ュ ー ト よ り も 同 種 の 加 害 す る シ ュ ー ト を 有 意 に 選 択 し た  
( Wi l c o x o n  の符号付順位和検定 :  Z  =  - 2 . 5 9 ,  P  <  0 . 0 1    図 2 5 )。  
 
4.3.2 分散を経験したエンドウヒゲナガアブラムシの存在が同種他
個体の分散に及ぼす影響 
捕食者のいるシュートからの分散を経験していたマーキング個体は、
ナミテントウ幼虫に対して未経験の個体よりも有意に多く分散し  ( U  
=  1 6 8 . 0 0 ,  P =  0 . 0 1 ,  M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 6 a )、捕食された
個体数も有意に少なかった  ( U  =  6 1 . 5 0 ,  P =  0 . 0 3 ,  M a n n -  W h i t n e y  
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図  2 5 .  捕食者のいるシュートからの分散を経験したエ
ンヒゲが同種の加害するシュートまたは未被害のシュ
ートを選択した個体数  (平均  ±  標準誤差 )。エンヒゲ
に捕食者に対する分散を経験させた後、同種が加害す
るソラマメのシュートと未被害のシュートを選択させ
た 。⁎  は 処 理 間 で 有 意 な 差 が あ る こ と を 示 す
( Wi l c o x o n  の符号付順位和検定    P  <  0 . 0 1 )。  
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図  2 6 .  ナミテントウ幼虫に対してマーキングされたエンヒゲの  ( a )  
分散した個体数と  ( b )  捕食された個体数  (平均  ±  標準誤差 )  。マー
キングされた個体の遭遇したナミテントウ幼虫に対する分散と捕食
に、分散した経験の有無が与える影響を調べた。⁎  は処理間で有意
な差があることを示す  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    P  <  0 . 0 5 )。  
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の  U  検定    図 2 6 b )。  
観察個体のナミテントウ幼虫に対する分散は同じシュート上に分散
を経験したマーキング個体を導入した場合、未経験のマーキング個体
を導入した場合よりも、有意に多く  ( U  =  1 6 0 . 0 0 ,  P =  0 . 0 4 ,  M a n n -
W h i t n e y  の  U  検定    図 2 7 a )、捕食された観察個体の数は、少ない傾
向がみられたものの有意な違いはなかった  ( U  =  7 4 . 5 0 ,  P =  0 . 0 9 ,  
M a n n - W h i t n e y  の  U  検定    図 2 7 b )。  
 
 
4.4 考察 
エンヒゲは捕食者に遭遇すると歩行や落下によって植物体から分散
する                                                                                           。
本章において、ナミテントウ幼虫の存在するシュートから分散した経
験を持つエンヒゲは、同種によって加害されたシュートを未被害シュ
ートよりも好んだ  (図 2 5 )。この結果は、分散を経験した個体とそう
でない個体が同じ寄主植物上に生息する機会があることを示唆してい
る。一方で、分散を経験した個体は、未経験の個体と比べて、ナミテ
ントウ幼虫の存在する新たなシュート上から分散する個体が多かった  
(図 2 6 a )。さらに、観察個体は、同シュート上に分散を経験した個体
が存在している場合、分散未経験の個体が存在している場合と比べて
ナミテントウ幼虫に対して多く分散した  (図 2 7 a )。これらの結果は、  
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図  2 7 .エンヒゲ観察個体のナミテントウ幼虫に対して  ( a )  分散した
個体数と  ( b )  捕食された個体数  (平均  ±  標準誤差 )  に、同シュート
上に導入されたマーキング個体の分散経験の有無が与える影響。 ⁎
は処理間で有意な差があることを示す  ( M a n n - W h i t n e y  の  U  検定 ;  
P  <  0 . 0 5 )。  
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エンヒゲの対捕食者反応が同じシュート上にいる同種他個体の分散経
験によって変化することを示している。  
捕食者のいるシュートから分散した経験を持つエンヒゲは同種加害
シュートを未被害シュートよりも選好した  (図 2 5 )。その理由として、
エンヒゲにとって同種によって加害されたシュートは未被害シュート
よりも利用しやすかった可能性が挙げられる。例えば、植食者は加害
することによって寄主植物の防衛形質を抑制することがある  ( Z a r a t e  
                                                                                            。実際に、エ
ンヒゲは、食害によってソラマメの間接防衛である花外蜜を減少させ
る場合や  ( Yo s h i d a  e t  a l .  2 0 1 8 )、同種が加害したソラマメでは未被
害のソラマメと比べて、若虫の成熟までの期間が短くなる場合が知ら
れる  ( Ta k e m o t o  e t  a l .  2 0 1 3 )。そのため、エンヒゲは同種が加害した
シュートを好んだのかもしれない。もしそうであれば、分散を経験し
たエンヒゲのみならず分散未経験の個体も、同種が加害するシュート
を未被害シュートよりも好むことが予想される。一方で、エンヒゲを
含むアブラムシ類に加害された植物は未被害植物とは異なる揮発性物
質を放出し、テントウムシ類  ( N i n k o v i c  e t  a l .                                       
                                         やホソヒラタアブ  E p i s y r p h u s  b a l t e a t u s  
D e  G e e r  ( D i p t e r a :  S y r p h i d a e )  ( H a r m e l  e t  a l .  2 0 0 7 )、捕食寄生蜂で
あ る エ ル ビ ア ブ ラ バ チ  A p h i d i u s  e r v i  H a l i d a y  ( H y m e n o p t e r a :  
B r a c o n i d a e )                                                                                       
Ta k a b a y a s h i  2 0 1 2 )  などの天敵を誘引することも広く知られている。
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そのような場合、エンヒゲが同種の加害した植物で採餌をすることは
生態的なコストになるので、分散の経験に関わらずエンヒゲは同種の
加害した株を忌避した方がよい。しかしながら、本実験においては分
散を経験した個体は同種のいる株を選好していた。また、ある植物上
で捕食者に遭遇することは、その周囲にも捕食者がいることを意味す
るかもしれない。被食者は群れを形成することで、自身が捕食者から
狙われる確率が下がる場合  (希釈効果 )  が知られる                          
                                                                                                           
2 0 1 3 )。そのような場合、分散したエンヒゲは未被害シュートに移入
するよりも同種他個体の存在するシュートに移入することで、その後
捕食者に遭遇した際に攻撃されるリスクを希釈出来るだろう。今後、
分散を経験したエンヒゲが、同種の加害したシュートを好む適応的意
義を明らかにするためには、分散経験を持たないエンヒゲの寄主選好
性や選好した寄主植物上でのパフォーマンスや捕食リスクも併せて研
究する必要がある。  
捕食者のいるシュートからの分散を経験したエンヒゲがナミテント
ウ幼虫に遭遇したとき、分散を未経験の個体に比べて、シュートから
の分散は有意に多く  (図 2 6 a )、捕食された個体数も少なかった  (図
2 6 b )。捕食リスクの経験は、その後の被食者の対捕食者反応に影響を
与 え る こ と が 知 ら れ て い る                                                                 
                                                                                                          
a l .  2 0 1 7 )。第 2 章において、捕食に関するキューを前もって受容し
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たエンヒゲは、その後捕食者に遭遇した際に植物から多く分散した  
(図 6 a )。本実験においても、エンヒゲは、分散を経験する前後に、ナ
ミテントウ幼虫に攻撃される同種からの捕食に関するキューを受容し
ていたことが予想される。また、キュー受容後に採餌を中断している
エンヒゲは、採餌中の個体に比べて、捕食者と遭遇して分散する個体
が多い  (図 8 )。本実験の結果にも同じメカニズムが関与していた可能
性がある。第 2 章において、捕食に関するキューを受容したエンヒゲ
の分散の変化は 6 0 分後では観察されなかった  (図 6 a )。一方、本実験
においては、エンヒゲが分散を経験してから捕食者に再び遭遇するま
で 6 0 分以上が経過していた。捕食に関するキューを受容した経験よ
りも、実際に捕食者のいるシュートから逃れた経験はエンヒゲにより
長く保持されるのかもしれない。経験個体において強化された対捕食
者反応のメカニズムは、分散を経験させた後のエンヒゲの新しいシュ
ート上での採餌行動を観察することで、明らかにできる可能性がある。  
エンヒゲ観察個体の分散は、分散を経験した個体を同シュート上に
導入した場合、未経験個体と共に導入した場合よりも多かった  (図
2 6 a )。ある個体が他個体の存在に関わらず保持している行動  (本実験
においてはエンヒゲの分散行動 )  が他個体の存在や行動によって誘発
される現象は社会的促進と呼ばれる  ( C l a y t o n  1 9 7 8 )。本章でみられ
た観察個体の捕食者に対する分散の増加も、社会的促進によるものと
考えられる。一方で、エンヒゲ観察個体の分散に同種他個体の経験が
どのように影響を与えたのかについては疑問が残る。個体間の社会的
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な 情 報 の 伝 達 に お い て は い く つ か の メ カ ニ ズ ム が 知 ら れ て い る  
                                                                                    。例えば、セ
イヨウミツバチ  A p i s  m e l l i f e r a  L i n n a e u s  ( H y m e n o p t e r a :  A p i d a e )  は
同 種 他 個 体 の ダ ン ス に よ っ て 目 的 地 を 知 る こ と が 知 ら れ て い る  
( R i l e y  e t  a l .  2 0 0 5 )。本実験のエンヒゲにおいて、分散経験が同種他
個体の分散に影響を与えたメカニズムの 1 つとして、分散を経験した
個体の高い活動性による影響が挙げられる。本実験では分散を経験し
た個体の対捕食者反応である分散は、未経験の個体のそれよりも強か
った  (図 2 7 a )。分散経験個体の高い活動性は、観察個体の採餌を邪魔
し中断させることがあるかもしれない。第 2 章では、採餌を中断する
エンヒゲの分散は、採餌中の個体に比べて多いことが分かっている  
(図 8 )。したがって、分散経験個体の高い活動性によって、観察個体
の採餌が中断されることで観察個体の捕食者に対する分散が強化され
た可能性がある。今後、エンヒゲの分散経験が同種他個体の分散に影
響を与える至近メカニズムを明らかにする必要があるだろう。  
エンヒゲの捕食された個体数は、分散の経験によって減少したのに
対し  (図 2 6 b )、同シュート上の他個体の経験によっては変化しなかっ
た  (図 2 7 b )。エンヒゲが他個体の分散を観察することで分散した場合、
観察する個体の分散は観察される個体よりも分散のタイミングが遅く
なる可能性がある。したがって、エンヒゲの対捕食者反応は同シュー
ト上の分散経験個体のそれよりも遅く、エンヒゲの捕食は減少しなか
ったのかもしれない。今後、エンヒゲと同シュート上の分散経験個体
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の分散タイミングを観察することで、エンヒゲの分散が増えたにもか
かわらずエンヒゲの捕食が減少しなかった理由が明らかになるかもし
れない。  
本章の結果は、分散を経験したエンヒゲの寄主植物間移動によって、
移動した先の植物上にいる同種の対捕食者反応が強化されることを示
唆する。本実験で用いたエンヒゲは野外において近接する複数の寄主
植物上に複数のコロニーの存在が観察されるが、クローン繁殖するエ
ンヒゲのそれらのコロニーは同一のクローンあるいは血縁関係にある
個体によって創設されている場合があるだろう。一方、エンヒゲは遭
遇した捕食者にアラームフェロモンを塗布する場合が知られている  
( M o n d o r  a n d  R o i t b e rg  2 0 0 2 )。この行動は、アラームフェロモンを
塗布した個体のクローンが塗布された捕食者と遭遇して捕食回避を増
加させることで、塗布した個体の包括適応度を向上させると考えられ
ている  ( M o n d o r  a n d  R o i t b e rg  2 0 0 4 )。したがって、分散を経験した
エンヒゲの寄主植物間移動は移動先の植物上にいるクローンや血縁関
係にある個体の分散を増加させることで、寄主植物間移動した個体の
包括適応度を向上させる可能性がある。集団を形成する被食者の捕食
者に対する生存戦略を理解する上では、捕食リスクを経験した被食者
による移動と集団間の血縁度との関係性について注目する必要がある
だろう。 
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第 5 章 総合考察 
 
5.1 本研究で得られた結果の概要  
捕食者–被食者間の相互作用において、被食者は捕食者に遭遇する
と形態                                                                                         や行動  
                                                                                          を可塑
的に変化させることが知られる。自然界では、被食者は捕食者と複数
回遭遇することがあり、同じ捕食者であっても現在と以前の遭遇では、
被食者が受ける捕食リスクが同じとは限らない。また、複数種・複数
個体の捕食者が被食者の生息域に点在しており、それらがもつ捕食リ
スクは空間的に異なると考えられる。つまり、被食者は自身を取り巻
く時間・空間的に異なる捕食リスクに対して適切な対捕食者反応を示
す必要がある。本研究では、時間的に異なる捕食リスクとして被食者
の捕食リスク経験に、空間的に異なる捕食リスクとして被食者の生息
する場所  (以下、パッチと呼ぶ )  内と、パッチ外の捕食者種・密度に
注目した。実験には、植食性昆虫のエンドウヒゲナガアブラムシ  
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  H a r r i s  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  とその捕食者
ナ ミ テ ン ト ウ  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  ( C o l e o p t e r a :  
C o c c i n e l l i d a e )  幼虫を用い、上述の二つの捕食リスクが、エンヒゲ
の対捕食者反応である植物体からの分散に及ぼす影響について検証を
行った。  
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第 2 章では、エンヒゲがナミテントウ幼虫に捕食される同種他個体
からのキュー  (以下、捕食に関するキューと呼ぶ )  を前もって受容し
た場合、受容しなかった場合よりも、ナミテントウ幼虫がいる植物体
からの分散が増加し、多くの個体が生き残ることを示した。捕食リス
クを経験し採餌を中断したエンヒゲは、その後捕食者に遭遇すると速
やかに分散した。これらの結果は、時間的に異なる二つの捕食リスク
が被食者の対捕食者反応に影響を及ぼしあっていることを示すもので
ある。  
第 3 章では、エンヒゲのナミテントウ幼虫に対する現在の寄主植物
からの分散が、自身の周囲にある寄主植物上のナミテントウ成虫の存
在によって減少することを示した。この分散の変化を引き起こす要因
として、ナミテントウ成虫由来と捕食に関するキューの両方が関与し
ていた。ナミテントウ成虫は本実験で用いた捕食者の種類の中で捕食
量が最も多かった。これらの結果は、被食者は自身が遭遇している捕
食者のリスクのみならず、異なる空間に存在する捕食リスクも同時に
評価して対捕食者反応を変化させることを示唆するものである。  
第 4 章では、エンヒゲは捕食者の存在する植物から分散した後に同
種のいる寄主植物を好み、分散を経験した個体の存在は同じ寄主植物
上の同種他個体の捕食回避のための分散を増加させることを示した。
これらの結果は、被食者の対捕食者反応は周囲パッチからの分散を経
験した同種他個体の存在によって促進されること、つまり、時間的に
異なる捕食リスクに対する被食者の対捕食者反応が、異なる空間に存  
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在する同種他個体の対捕食者反応を変化させることを示した。  
本研究は、被食者が集団の内外の捕食リスクや自身や他個体の過去
の捕食リスク経験などを相対的に評価し、遭遇した捕食者に対して捕
食回避行動を増加または減少させることを示した。  
 
 
5.2 エンドウヒゲナガアブラムシの対捕食者反応とその適
応的意義  
本研究の結果から、エンヒゲの対捕食者反応には、同種他個体がナ
ミテントウ幼虫に捕食される際のキューあるいは自身や他個体の捕食
リスクの経験が重要な役割を果たすと考えられる。キューや経験によ
ってエンヒゲの分散が変化する際には、コロニーの内外で他個体が捕
食されることになる。つまり、エンヒゲのある個体が捕食されること
は 他 個 体 の 生 存 に 有 利 に 働 く 可 能 性 が あ る 。 包 括 適 応 度 理 論  
                                                                         によると、包括
適応度の向上には犠牲者と生存者の間には血縁関係があることが重要
である。例えば、オグロプレーリードッグ  C y n o m y s  l u d o v i c i a n u s  
O r d  ( R o d e n t i a :  S c i u r i d a e )  は、捕食者を発見すると他個体に危険を
知らせる警戒声を発することがあるが、この反応は群れ内に血縁関係
のある個体が存在している場合、血縁関係のない個体が存在している
場合と比べて、頻度が高くなることが報告されている  ( H o o g l a n d  
1 9 8 3 )。一般的に、アブラムシ類は季節に依存した単為生殖によって
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クローンを産子することが知られ  ( L o x d a l e  a n d  L u s h a i  2 0 0 7 )、同じ
コロニー内では個体間の血縁度が高い可能性がある。エンヒゲにとっ
て犠牲となる個体の存在は、同じコロニーに存在する血縁個体の対捕
食者反応を強化することで包括適応度の向上につながるかもしれない。  
エンヒゲは自身や同種他個体の捕食リスク経験によって分散を増加
させた一方で、周囲パッチに捕食量の多い捕食者がいる場合には分散
を抑制した。分散の増加は捕食者の攻撃を回避することにつながるた
め、その利益が明確なのに対し、分散を抑制した個体はいずれ捕食さ
れる可能性が高い。本研究では、エンヒゲのナミテントウ幼虫に対す
る捕食回避行動に注目して 6 0 分間の行動観察を行ったが、より長い
時間スケールでエンヒゲと捕食者の行動を観察し、分散の抑制が継続
するのか、適応的なのかを明らかにする必要がある。一方、エンヒゲ
では、対捕食者反応として分散のみならず、形態を変化させる場合も
知られている                                                                          。エンヒゲ
は捕食者の存在                                                                                 
やアラームフェロモンの受容                                                                   
                                            によって無翅個体よりも長距離の移動を
可能にする有翅個体  (図 3 )  を産子する場合がある。エンヒゲの分散
は、周囲パッチのナミテントウ成虫の存在によって抑制されたが、も
し有翅個体の生産が増加するのであれば、子孫が捕食者の存在しない
遠方のパッチへ到達する可能性が増加するかもしれない。本実験系に
おいて、分散を抑制した個体が曝された捕食に関するキューとして、
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捕食者の匂いやアラームフェロモンが含まれると考えられる。つまり、
キューに曝された個体は次世代に有翅個体を生産する可能性がある。
生物個体の適応度は、繁殖可能な次世代の個体数によって定義される。
したがって、分散を抑制することが適応的なのか明らかにするために
は、キューに曝された個体のみならずその個体の次世代への影響も評
価する必要がある。次世代の行動や有翅個体の発生数も併せて検証す
ることで、周囲パッチ上に存在する危険な捕食者に対する被食者の反
応の適応的意義を明らかにすることが出来るだろう。  
 
 
5.3 捕食者と被食者が共存するメカニズム  
捕食者と被食者の共存は難しいことが実験的にも、理論的にも示さ
れているが                                                                                         、
野外において両者は共存を果たしている。捕食者と被食者が共存する
ためには、捕食が弱まるようなメカニズムが必要である。そのような
メカニズムとして、被食者の生息場所に隠れ家となるような構造物の
存在や                                                        Ȁ                    、群れ
の形成                                                                      が知られている。
本研究では、捕食が弱まるようなメカニズムとして被食者の表現型可
塑 性 で あ る 対 捕 食 者 反 応                                                          
                                                                             1 8 )  に注目した。
被食者が曝された捕食リスクに応じて対捕食者反応を変化させること
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は数多く報告されているものの                                                 
                                                                                                  
                                                                                 、絶えず変化する捕
食リスクに対してどのように対捕食者反応を変化させているのかはこ
れまでに十分に検証されてなかった。本研究の結果から、被食者は自
身や同種他個体の捕食リスクの経験及び周囲の捕食リスクに応じて、
捕食回避のための分散行動を柔軟に変化させていることが明らかにな
った。被食者は繰り返し捕食リスクに曝された時、対捕食者反応を強
化し、その影響は同じ集団内の他個体にも波及した。一方で、捕食者
に遭遇している状況で周りにも別の危険な捕食者が存在している時に
は、遭遇している捕食者に対する反応を抑制した。したがって、捕食
者が同時に複数個体存在している場合、被食者は逃げ場がなくなり絶
滅する可能性がある。しかしながら、エンヒゲは対捕食者反応の一つ
として次世代に有翅個体を生産できることが知られている  ( We i s s e r  
                                                                                            。周囲に捕食者
が複数存在していても、有翅個体は飛翔によって無翅個体よりも遠く
に分散出来るため、捕食者による絶滅を免れる可能性が高まるだろう。
その一方で、複数の対捕食者反応を持つ被食者では、それらの反応の
間 に ト レ ー ド オ フ が 存 在 す る 場 合 が あ る  ( D e w i t t  e                      
                                                              。例えば、コバネイナゴ  O x y a  
y e z o e n s i s  S h i r a k i  ( O r t h o p t e r a :  A c r i d i d a e )  は対捕食者反応として、
跳躍行動や後脚を自切することが知られているが、自切を行った個体
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は跳躍行動のパフォーマンスが低下することが知られている  ( Ts u r u i  
e t  a l .  2 0 1 4 )。エンヒゲにおいてもそのようなトレードオフが存在す
るのであれば、エンヒゲは捕食リスクに対して分散が抑制される場合、
有翅個体の生産を増加させる可能性がある。今後は、分散の変化が生
じる際に有翅個体の生産がどのように影響を受けるかを明らかにする
必要がある。被食者は遭遇した捕食者と周囲の捕食リスクを相対的に
評価し、被食者の捕食リスクは自身だけでなく同種他個体にも活かさ
れていた。被食者は、このように対捕食者反応を柔軟に変化させるこ
とによって、自然界において捕食者と共存を果たしているのかもしれ
ない。  
 
 
5.4 アブラムシ類の防除への応用  
アブラムシ類は植物を加害するだけではなく、植物病原ウイルスを
媒介する                                                                                     ベク
ターとしても農作物に深刻な経済被害を与える世界的な農業害虫であ
る                                                                                      。近年、天
敵類を用いたアブラムシ類の防除が注目されている一方で  ( S h a h  a n d  
                                                                                      、農業害虫に対す
る天敵を用いた生物的防除の失敗報告は少なくない                     
G e o rg i s  e t  a l .  2 0 0                                    。天敵を用いた害虫防除を行
う場合、害虫による対捕食者反応を考慮することは少ない。害虫は天
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敵から逃れようとするため、防除の効率が低下する可能性がある。天
敵を用いた防除を成功させるには、害虫–天敵間の相互作用の理解が
不可欠であると考えられる。  
天敵類を用いたアブラムシ類の防除においては、作物上における天
敵の定着性の低さが問題となっている                                                   
                                                                                        2 0 0 6 )。そ
の改善策として、天敵に隠れ家や天敵の餌となる花粉や蜜を提供する
天敵温存植物  ( P a r o l i n  e t  a l .  2 0 1 2 b ,  a )  や天敵の代替餌を維持するた
めの寄主植物であるバンカー植物  ( H u a n g  e t  a l .  2 0 1                          
R e b e k  2 0 1 8 )  を圃場に間作することで天敵類の定着性を向上させる
技術が知られている。アブラムシ類の防除に用いられる天敵類の中で
も 、 テ ン ト ウ ム シ 類 は そ の 捕 食 量 の 多 さ か ら 注 目 を 集 め て い る
                                                                                              
2 0 1 7 )。本研究でも、ナミテントウの雌成虫はナミテントウ幼虫やク
サカゲロウ幼虫に比べてエンヒゲを多く捕食していた  (図 1 5 )。その
一方、ナミテントウでも他の天敵同様に定着性の低さが問題となって
いる                                                                                                      。
そこで、農作物への定着性の向上を目的として、遺伝的に飛翔できな
いナミテントウの系統が確立され                                                            
                                                 )、防除への期待が高まっている。こ
の飛翔できない系統のナミテントウは、飛翔できる系統と比べて圃場
への定着率が高いことが報告されていて  ( S e k o  e t  a l .  2 0 1 4 )、日本国
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内ではこの系統の幼虫が商業的に販売もされている。さらに、ナミテ
ントウは多くの節足動物を捕食する広食性の捕食者であることも知ら
れており                                                                                         
P e l l  e t  a l .  2 0 0 7 )、 天 敵 資 材 と し て 有 用 で あ る と 考 え ら れ て い る  
                                                                。その一方でナミテン
トウは、その広食性やアブラムシギルド内の頂点捕食者であることか
らアメリカやヨーロッパにおいて在来テントウムシ類や非ターゲット
の生物種へ悪影響を与える侵入的外来種としての懸念も強く  ( B r o w n  
                                                                                         、ナミ
テントウが生息していない地域の圃場に放飼する際は注意を払う必要
がある。  
本研究では、エンヒゲの遭遇した捕食者に対する現在の寄主植物上
からの分散は周囲寄主植物上のより危険な捕食者によって抑制された  
(図 1 6 )。これは、被食者のいるパッチ内外の相対的なリスクの違い
で被食者の対捕食者反応が抑制されることを示唆している。実際の圃
場においてもアブラムシ類の分散を抑制することが出来れば、天敵類
の定着性を向上させることができるだろう。しかしながら、本研究で
注目したように捕食リスクは時間・空間的にも変化するので、防除対
象となる植物上と捕食リスクをその周囲の捕食リスクよりも常に小さ
く維持することは困難である。そのため、時間・空間的に変化しない
ような非生物的な要因  (例えば、温度、湿度、日長 )   を制御すること
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によって分散条件をコントロールすることで、アブラムシに対する天
敵による防除効果を高めること出来るかもしれない。  
本研究では、捕食に関するキューを受容したエンヒゲは採餌を中断
していた  (図 7 )。アブラムシ類の吸汁を減らすことができれば、農作
物への被害を減らす可能性が考えられる。また、エンヒゲが採餌を中
断することは、その後の産子数を減少させることも知られている  
                                                        。天敵類を用いなくて
も、捕食に関するキューのみを圃場に充満させることで、アブラムシ
類を要防除密度以下に抑えることができるかもしれない。捕食に関す
るキューにはエンヒゲがナミテントウ幼虫に襲われる際のアラームフ
ェロモンを含む揮発性物質および、振動、視覚情報が含まれていると
考えられる。被食者である節足動物の多くは、捕食リスクの認識に揮
発性物質を用いていることが知られている                                    
                                                                                                                    
                    e r m a n n  a n d  T h a l e r  2 0 1 4 )。エンヒゲを同種がナミテント
ウ幼虫に捕食される際の揮発性物質のみに曝し、摂食時間が減少する
のであれば、捕食に関するキューで重要な役割をもつ性質が揮発性で
あることを確かめられる。そして、ガスクロマトグラフィー質量分析
装置を用いた化学分析によって、その活性成分を特定できれば、捕食
に関するキューの有効性を圃場で検証することができるだろう。また、
捕食者のいる植物からの分散を経験したエンヒゲの寄主植物間移動は、
同種他個体の捕食者に対する分散を増加させた  (図 2 6 )。分散を経験
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したアブラムシ類の寄主植物間移動を抑えることができれば、天敵類
による防除効果を高めることに繋がるかもしれない。作物間にアブラ
ムシ類の歩行や飛行の妨げとなるような植物を間作することで、アブ
ラムシ類の寄主植物間移動を抑えることができるだろう。間作する植
物種としては、生育に手間がかからず、作物の害虫ではなく天敵の代
替餌となる生物を誘引できるものが好ましいと考えられる。ヒマワリ
やソルガム、ゴマ等を間作に用いるのが有効かもしれない  ( P a r o l i n  
e t  a l .  2 0 1 2 a )。また、間作された植物は分散したアブラムシ類が作物
に戻りづらくなる効果や、作物圃場の周囲にも植栽を行うことで他の
害虫の飛び込みを抑える障壁植物としての効果も期待できるだろう  
( P a r o l i n  e t  a l .  2 0 1 2 a ,  b )。さらに、間作には、アブラムシ類による
植物ウイルス病の媒介を抑える効果も報告されている                            
H o o k s  a n d  F e r e r e s  2 0 0 6 )。実際に、作物間に上述のような植物を植
えて、アブラムシ類や捕食者の分布・個体数や、作物の被害および収
量への影響を調べることは、本研究の成果を農業へ活かす際の課題で
ある。  
 
 
5.5 結論と今後の展望  
被食者の対捕食者反応の一つである分散は、捕食者と被食者の分布
や動態に影響を及ぼす重要な要因であるだけでなく  ( R o i t b e rg  a n d  
                                                          Ā                、捕食者と被食
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者の共存において重要な役割を果たすことが先行研究によって示唆さ
れ て き た                                                                               
J o h a n s s o n  2 0 1 2 )。本研究は、これまで捕食者と被食者の 2 者のみに
注目されがちであった被食者の捕食者に対する反応に、自身のみなら
ず他個体の捕食リスク経験や周囲の捕食リスクが被食者の対捕食者反
応に間接的に影響を及ぼしていることを示した点が新規である。一方
で、捕食に関するキューやその影響は野外においてどれくらいの距
離・規模で被食者に作用するのか、他種被食者の対捕食者反応にも影
響を与えるのか、捕食リスク経験はどのように被食者個体間で影響を
及ぼすのか、といった新たな疑問が本研究の結果から生まれた。今後、
これらの点を明らかにすることによって、野外における捕食者と被食
者の共存機構の解明や害虫防除への応用につながることが期待される。  
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要旨  
植食性被食者は捕食回避のために、植物から分散する。一方で、分
散にはコストを伴うことがあるため、被食者は曝されている捕食リス
クに応じた捕食回避行動をとる必要がある。しかしながら、野外にお
いて捕食リスクは、時間的に変化するだけでなく、空間的にも点在す
る。そのような時間・空間的にネットワーク状に存在する複数の捕食
リスクを、被食者がどのように評価しているのかは明らかではない。
このような視点から捕食者と被食者の相互作用を研究することは、自
然界における捕食者と被食者の共存機構の解明につながることが期待
さ れ る 。 本 研 究 で は 被 食 者 エ ン ド ウ ヒ ゲ ナ ガ ア ブ ラ ム シ
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  H a r r i s  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  (以下、エンヒ
ゲ と 呼 ぶ )  と そ の 捕 食 者 ナ ミ テ ン ト ウ  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s  
( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e )  を材料に、エンヒゲは時間・空間的変
化する捕食リスクに対して捕食回避行動をどのように変化させている
か、二つのリスクの視点から包括的に検証を行った。エンヒゲは植物
上で同種と集団を形成し、捕食者に遭遇すると寄主植物上から歩行や
落下によって分散することや、同種他個体に危険を知らせるアラーム
フェロモンを放出することが知られる。本研究では、エンヒゲのナミ
テントウ幼虫に対する対捕食者反応である植物上から分散が自身や他
個体の捕食リスク経験や異なる植物上の捕食者から受ける影響を、室
内操作実験によって検証した。その結果、エンヒゲは他個体が捕食さ
れる際の揮発性物質を受容すると、採餌を中断しナミテントウ幼虫に
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遭遇したときに分散を増加させた。また、アブラムシの分散は、他の
植物上のナミテントウ成虫の存在するとき、捕食者不在の場合と比べ
て、分散を抑制した。さらに、捕食者のいる植物から逃れた経験を持
つエンヒゲは同種の加害する株を好むことと、そのような捕食者を経
験した個体が集団に存在することで同種他個体の分散が増加すること
が分かった。本研究は、被食者が集団の内外の捕食リスクや過去の経
験などを相対的に評価し、捕食回避行動を変化させることを示した。
また、被食者はこのような回避行動の可塑性によって多様な捕食リス
クが存在する自然界で、同種体個体と互いに影響を及ぼし合いながら
捕食者と共存する可能性が示唆された。  
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f i s h  f o rg e t  s o o n e r.  B e h a v  E c o l  S o c i o b i o l  6 5 : 1 2 6 7 – 1 2 7 6  
B r o w n  G E ,  P o i r i e r  J F,  A d r i a n  J C  ( 2 0 0 4 )  A s s e s s m e n t  o f  l o c a l  
p r e d a t i o n  r i s k :  T h e  r o l e  o f  s u b t h r e s h o l d  c o n c e n t r a t i o n s  o f  
c h e m i c a l  a l a r m  c u e s .  B e h a v  E c o l  1 5 : 8 1 0 – 8 1 5  
B r o w n  J S  ( 1 9 9 9 )  Vi g i l a n c e ,  p a t c h  u s e  a n d  h a b i t a t  s e l e c t i o n :  
F o r a g i n g  u n d e r  p r e d a t i o n  r i s k .  E v o l  E c o l  R e s  1 : 4 9 – 7 1  
B r o w n  M W ( 2 0 0 3 )  I n t r a g u i l d  r e s p o n s e s  o f  a p h i d  p r e d a t o r s  o n  
a p p l e  t o  t h e  i n v a s i o n  o f  a n  e x o t i c  s p e c i e s ,  H a r m o n i a  
a x y r i d i s .  B i o l  C o n t r o l  4 8 : 1 4 1 – 1 5 3  
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B r u n t  A ,  C r a b t r e e  K ,  D a l l w i t z  M ,  G i b b s  A ,  Wa t s o n  L ,  Z u r c h e r  E  
( 1 9 9 6 )  P l a n t  v i r u s e s  o n l i n e :  D e s c r i p t i o n s  a n d  l i s t s  f r o m  t h e  
V I D E  d a t a b a s e .  h t t p : / / b i o -
m i r r o r. i m . a c . c n / m i r r o r s / p v o / v i d e / r e f s . h t m .  A c c e s s e d  1 8  
F e b  2 0 1 8  
B u s k i r k  J  Va n  ( 2 0 0 2 )  A c o m p a r a t i v e  t e s t  o f  t h e  a d a p t i v e  
p l a s t i c i t y  h                                                            h a b i t a t  a n d  
p h e n o t y p e  i n  a n u r a n  l a r v a e .  A m  N a t  1 6 0 : 8 7 – 1 0 2  
C a n a r d  M  ( 2 0 0 1 )  N a t u r a l  f o o d  a n d  f e e d i n g  h a b i t s  o f  l a c e w i n g s .  
I n :  M c E w e n  P K ,  N e w  T R ,  W h i t t i n g t o n  A E  ( e d s )  L a c e w i n g s  
i n  t h e  c r o p  e n v i r o n m e n t .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  
C a m b r i d g e ,  p p  11 6 – 1 2 9  
C a r b o n e  C ,  M a c e  G M ,  R o b e r t s  S C ,  M a c d o n a l d  D W ( 1 9 9 9 )  
E n e rg e t i c  c o n s t r a i n t s  o n  t h e  d i e t  o f  t e r r e s t r i a l  c a r n i v o r e s .  
N a t u r e  4 0 2 : 2 8 6 – 2 8 8  
C h i v e r s  D P,  S m i t h  R J F  ( 1 9 9 8 )  C h e m i c a l  a l a r m  s i g n a l l i n g  i n  
a q u a t i c  p r e d a t o r - p r e y  s y s t e m s :  a  r e v i e w  a n d  p r o s p e c t u s .  
E c o s c i e n c e  5 : 3 3 8 – 3 5 2  
C h o h  Y,  I g n a c i o  M ,  S a b e l i s  M W,  J a n s s e n  A ( 2 0 1 2 )  P r e d a t o r - p r e y  
r o l e  r e v e r s a l s ,  j u v e n i l e  e x p e r i e n c e  a n d  a d u l t  a n t i p r e d a t o r  
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b e h a v i o u r.  S c i  R e p  2 : 1 – 6  
C h o h  Y,  S a b e l i s  M W,  J a n s s e n  A ( 2 0 1 5 )  D i s t r i b u t i o n  a n d  
o v i p o s i t i o n  s i t e  s e l e c t i o n  b y  p r e d a t o r y  m i t e s  i n  t h e  
p r e s e n c e  o f  i n t r a g u i l d  p r e d a t o r s .  E x p  A p p l  A c a r o l  6 7 : 4 7 7 –
4 9 1  
C h o h  Y,  Ta k a b a y a s h i  J  ( 2 0 0 7 )  P r e d a t o r  a v o i d a n c e  i n  
p h y t o p h a g o u s  m i t e s :  R e s p o n s e  t o  p r e s e n t  d a n g e r  d e p e n d s  
o n  a l t e r n a t i v e  h o s t  q u a l i t y.  O e c o l o g i a  1 5 1 : 2 6 2 – 2 6 7  
C h o h  Y,  Ta k a b a y a s h i  J  ( 2 0 1 0 )  P r e d a t o r  a v o i d a n c e  b y  
p h y t o p h a g o u s  m i t e s  i s  a f f e c t e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  
h e r b i v o r e s  i n  a  n e i g h b o r i n g  p a t c h .  J  C h e m  E c o l  3 6 : 6 1 4 –
6 1 9  
C h o h  Y,  Ta k a b a y a s h i  J ,  S a b e l i s  M W,  J a n s s e n  A ( 2 0 1 4 )  
Wi t n e s s i n g  p r e d a t i o n  c a n  a f f e c t  s t r e n g t h  o f  c o u n t e r a t t a c k  
i n  p h y t o s e i i d s  w i t h  o n t o g e n e t i c  p r e d a t o r - p r e y  r o l e  
r e v e r s a l .  A n i m  B e h a v  9 3 : 9 – 1 3  
C h u n g  S H ,  R o s a  C ,  S c u l l y  E D ,  P e i f f e r  M ,  To o k e r  J F,  H o o v e r  K ,  
L u t h e  D S  ( 2 0 1 3 )  H e r b i v o r e  e x p l o i t s  o r a l l y  s e c r e t e d  
b a c t e r i a  t o  s u p p r e s s  p l a n t  d e f e n s e .  P r o c  N a t l  A c a d  S c i  U  S  
A 11 0 : 1 – 6  
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C l a y t o n  D A ( 1 9 7 8 )  S o c i a l l y  f a c i l i t a t e d  b e h a v i o r.  Q  R e v  B i o l  
5 3 : 3 7 3 – 3 9 2  
C l e g g  J M ,  B a r l o w  C A ( 1 9 8 2 )  E s c a p e  b e h a v i o u r  o f  t h e  p e a  a p h i d  
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  ( H a r r i s )  i n  r e s p o n s e  t o  a l a r m  
p h e r o m o n e  a n d  v i b r a t i o n .  C a n  J  Z o o l  6 0 : 2 2 4 5 – 2 2 5 2  
C r a n e  A ,  M a t h i s  A ,  M c G r a n e  C  ( 2 0 1 2 )  S o c i a l l y  f a c i l i t a t e d  
a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  b y  r i n g e d  s a l a m a n d e r s  ( A m b y s t o m a  
a n n u l a t u m ) .  B e h a v  E c o l  S o c i o b i o l  6 6 : 8 11 – 8 1 7  
C r o w d e r  L B ,  C o o p e r  W E  ( 1 9 8 2 )  H a b i t a t  s t r u c t u r a l  c o m p l e x i t y  
a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  b l u e g i l l s  a n d  t h e i r  p r e y.  
E c o l o g y  6 3 : 1 8 0 2 – 1 8 1 3  
D e  B r u j i n  P J A ,  E g a s  M ,  J a n s s e n  A ,  S a b e l i s  M W ( 2 0 0 6 )  
P h e r o m o n e - i n d u c e d  p r i m i n g  o f  a  d e f e n s i v e  r e s p o n s e  i n  
We s t e r n  f l o w e r  t h r i p s .  J  C h e m  E c o l  3 2 : 1 5 9 9 – 1 6 0 3  
D e v o n s h i r e  A L ( 1 9 8 9 )  R e s i s t a n c e  o f  a p h i d s  t o  i n s e c t i c i d .  I n :  
H e l l e  W,  M i n k s  A K ,  H a r r e w i j n  P ( e d s )  A p h i d s :  T h e i r  
b i o l o g y,  n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  c o n t r o l ,  2 C  e d n .  E l s e v i e r  
S c i e n c e  P u b l i s h e r s  B . V. ,  A m s t e r d a m ,  p p  1 2 3 – 1 3 5  
D e w i t t  T J ,  S i h  A ,  H u c k o  J A ( 1 9 9 9 )  Tr a i t  c o m p e n s a t i o n  a n d  
c o s p e c i a l i z a t i o n  i n  a  f r e s h w a t e r  s n a i l :  s i z e ,  s h a p e  a n d  
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a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o u r.  A n i m  B e h a v  5 8 : 3 9 7 – 4 0 7  
D i e c k m a n n  U ,  M a r r o w  P,  L a w  R  ( 1 9 9 5 )  E v o l u t i o n a r y  c y c l i n g  i n  
p r e d a t o r - p r e y  i n t e r a c t i o n s :  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  a n d  t h e  
r e d  q u e e n .  J  T h e o r  B i o l  1 7 6 : 9 1 – 1 0 2  
D i e l e n b e rg  R A ,  M c G r e g o r  I S  ( 2 0 0 1 )  D e f e n s i v e  b e h a v i o r  i n  r a t s  
t o w a r d s  p r e d a t o r y  o d o r s :  A r e v i e w.  N e u r o s c i  B i o b e h a v  R e v  
2 5 : 5 9 7 – 6 0 9  
D i l l  L M ,  F r a s e r  A H G ,  R o i t b e rg  B D  ( 1 9 9 0 )  T h e  e c o n o m i c s  o f  
e s c a p e  b e h a v i o u r  i n  t h e  p e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m .  
O e c o l o g i a  8 3 : 4 7 3 – 4 7 8  
D i n d o  M ,  W h i t e n  A ,  D e  Wa a l  F  ( 2 0 0 9 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  
e x p l o r a t o r y  f o r a g i n g  b e h a v i o r  i n  c a p u c h i n  m o n k e y s  ( C e b u s  
a p e l l a ) .  A m  J  P r i m a t o l  7 1 : 4 1 9 – 4 2 6  
D i x o n  A F G  ( 1 9 8 7 )  P a r t h e n o g e n e t i c  r e p r o d u c t i o n  a n d  t h e  r a t e  o f  
i n c r e a s e  i n  a p h i d s .  I n :  H e l l e  W,  M i n k s  A K ,  H a r r e w i j n  P 
( e d s )  A p h i d s :  T h e i r  b i o l o g y,  n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  c o n t r o l ,  
2 A e d n .  E l s e v i e r  S c i e n c e  P u b l i s h e r s  B . V. ,  A m s t e r d a m  
D i x o n  A F G  ( 2 0 0 0 )  I n s e c t  p r e d a t o r - p r e y  d y n a m i c s :  L a d y b i r d  
b e e t l e s  a n d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  
P r e s s ,  C a m b r i d g e  
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D i x o n  A F G ,  A g a r w a l a  B K  ( 1 9 9 9 )  L a d y b i r d - i n d u c e d  l i f e - h i s t o r y  
c h a n g e s  i n  a p h i d s .  P r o c  R  S o c  B  B i o l  S c i  2 6 6 : 1 5 4 9 – 1 5 5 3  
D o e b e l i  M  ( 1 9 9 7 )  G e n e t i c  v a r i a t i o n  a n d  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  
p r e d a t o r - p r e y  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  N i c h o l s o n - B a i l e y  m o d e l .  
J  T h e o r  B i o l  1 8 8 : 1 0 9 – 1 2 0  
D r e i s t a d t  S H ,  F l i n t  M L ( 1 9 9 6 )  M e l o n  a p h i d  ( H o m o p t e r a :  
A p h i d i d a e )  c o n t r o l  b y  i n u n d a t i v e  c o n v e rg e n t  l a d y  b e e t l e  
( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e )  r e l e a s e  o n  C h r y s a n t h e m u m .  
E n v i r o n  E n t o m o l  2 5 : 6 8 8 – 6 9 7  
D r o s s e l  B ,  H i g g s  P G ,  M c k a n e  A J  ( 2 0 0 1 )  T h e  i n f l u e n c e  o f  
p r e d a t o r - p r e y  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o n  t h e  l o n g - t e r m  
e v o l u t i o n  o f  f o o d  w e b  s t r u c t u r e .  J  T h e o r  B i o l  2 0 8 : 9 1 – 1 0 7  
D r o z  M ,  P Ȁk a l s k i  A ( 2 0 0 1 )  C o e x i s t e n c e  i n  a  p r e d a t o r - p r e y  
s y s t e m .  P h y s  R e v  E  6 3 : 1 – 6  
D u  Y J ,  P o p p y  G M ,  P o w e l l  W,  P i c k e t t  J A ,  Wa d h a m s  L J ,  
Wo o d c o c k  C M  ( 1 9 9 8 )  I d e n t i f i c a t i o n  o f  s e m i o c h e m i c a l s  
r e l e a s e d  d u r i n g  a p h i d  f e e d i n g  t h a t  a t t r a c t  p a r a s i t o i d  
A p h i d i u s  e r v i .  J  C h e m  E c o l  2 4 : 1 3 5 5 – 1 3 6 8  
E h l e r  L E  ( 2 0 0 6 )  I n t e g r a t e d  p e s t  m a n a g e m e n t  ( I P M ) :  d e f i n i t i o n ,  
h i s t o r i c a l  d e v e l o p m e n t  a n d  i m p l e m e n t a t i o n ,  a n d  t h e  o t h e r  
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I P M .  P e s t  M a n a g  S c i  6 2 : 7 8 7 – 7 8 9  
F a r r  J A ( 1 9 7 6 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  m a l e  s e x u a l  b e h a v i o r ,  
i n t r a s e x u a l  c o m p e t i t i o n ,  a n d  s e x u a l  s e l e c t i o n  i n  t h e  g u p p y,  
P o e c i l i a  re t i c u l a t a  ( P i s c e s :  P o e c i l i i d a e ) .  E v o l u t i o n  
3 0 : 7 0 7 – 7 1 7  
F e r e r e s  A ( 2 0 0 0 )  B a r r i e r  c r o p s  a s  a  c u l t u r a l  c o n t r o l  m e a s u r e  o f  
n o n - p e r s i s t e n t l y  t r a n s m i t t e d  a p h i d - b o r n e  v i r u s e s .  Vi r u s  R e s  
7 1 : 2 2 1 – 2 3 1  
F e r r a r i  J ,  Vi a  S ,  G o d f r a y  H C J  ( 2 0 0 8 )  P o p u l a t i o n  d i f f e r e n t i a t i o n  
a n d  g e n e t i c  v a r i a t i o n  i n  p e r f o r m a n c e  o n  e i g h t  h o s t s  i n  t h e  
p e a  a p h i d  c o m p l e x .  E v o l u t i o n  6 2 : 2 5 0 8 – 2 5 2 4  
F e r r a r i  M C O ,  Ly s a k  K R ,  C h i v e r s  D P ( 2 0 1 0 )  Tu r b i d i t y  a s  a n  
e c o l o g i c a l  c o n s t r a i n t  o n  l e a r n e d  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  a n d  
g e n e r a l i z a t i o n  i n  a  p r e y  f i s h .  A n i m  B e h a v  7 9 : 5 1 5 – 5 1 9  
F e r r a r i  M C O ,  M e s s i e r  F,  C h i v e r s  D P ( 2 0 0 7 )  F i r s t  d o c u m e n t a t i o n  
o f  c u l t u r a l  t r a n s m i s s i o n  o f  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  b y  l a r v a l  
a m p h i b i a n s .  E t h o l o g y  11 3 : 6 2 1 – 6 2 7  
F e r r a r i  M C O ,  Vr t Ā l o v á  J ,  B r o w n  G E ,  C h i v e r s  D P ( 2 0 1 2 )  
U n d e r s t a n d i n g  t h e  r o l e  o f  u n c e r t a i n t y  o n  l e a r n i n g  a n d  
r e t e n t i o n  o f  p r e d a t o r  i n f o r m a t i o n .  A n i m  C o g n  1 5 : 8 0 7 – 8 1 3  
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F i c h t e l  C ,  K a p p e l e r  P M  ( 2 0 0 2 )  A n t i - p r e d a t o r  b e h a v i o r  o f  g r o u p -
l i v i n g  M a l a g a s y  p r i m a t e s :  M i x e d  e v i d e n c e  f o r  a  r e f e r e n t i a l  
a l a r m  c a l l  s y s t e m .  B e h a v  E c o l  S o c i o b i o l  5 1 : 2 6 2 – 2 7 5  
F i o r i t o  G ,  S c o t t o  P ( 1 9 9 2 )  O b s e r v a t i o n a l  l e a r n i n g  i n  O c t o p u s  
v u l g a r i s .  S c i e n c e  2 5 6 : 5 4 5 – 5 4 7  
F o l k e r s  E ,  D r a i n  P,  Q u i n n  W G  ( 1 9 9 3 )  R a d i s h ,  a  D ro s o p h i l a  
m u t a n t  d e f i c i e n t  i n  c o n s o l i d a t e d  m e m o r y.  P r o c  N a t l  A c a d  
S c i  U  S  A 6 0 : 8 1 2 3 – 8 1 2 7  
F o s t e r  V C ,  S a r m e n t o  P,  S o l l m a n n  R ,  T ô r r e s  N ,  J á c o m o  ATA ,  
N e g r õ e s  N ,  F o n s e c a  C ,  S i l v e i r a  L ( 2 0 1 3 )  J a g u a r  a n d  p u m a  
a c t i v i t y  p a t t e r n s  a n d  p r e d a t o r ‐p r e y  i n t e r a c t i o n s  i n  f o u r  
B r a z i l i a n  b i o m e s .  B i o t r o p i c a  4 5 : 3 7 3 – 3 7 9  
F o s t e r  W,  Tr e h e r n e  J E  ( 1 9 8 1 )  E v i d e n c e  f o r  t h e  d i l u t i o n  e f f e c t  i n  
t h e  s e l f i s h  h e r d  f r o m  f i s h  p r e d a t i o n  o n  a  m a r i n e  i n s e c t .  
N a t u r e  2 9 3 : 4 6 6 – 4 6 7  
F o x  L ,  L a n d i s  B J  ( 1 9 7 3 )  N o t e s  o n  t h e  p r e d a c e o u s  h a b i t s  o f  t h e  
g r a y  f i e l d  s l u g ,  D e ro c e r a s  l a e v e .  E n v i r o n  E n t o m o l  2 : 3 0 6 –
3 0 7  
F r a n c i s  F,  L o g n a y  G ,  H a u b r u g e  E  ( 2 0 0 4 )  O l f a c t o r y  r e s p o n s e s  t o  
a p h i d  a n d  h o s t  p l a n t  v o l a t i l e  r e l e a s e s :  ( E ) -β - F a r n e s e n e  a n  
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e f f e c t i v e  k a i r o m o n e  f o r  t h e  p r e d a t o r  A d a l i a  b i p u n c t a t a .  J  
C h e m  E c o l  3 0 : 7 4 1 – 7 5 5  
F r y x e l l  J M ,  M o s s e r  A ,  S i n c l a i r  A R E ,  P a c k e r  C  ( 2 0 0 7 )  G r o u p  
f o r m a t i o n  s t a b i l i z e s  p r e d a t o r - p r e y  d y n a m i c s .  N a t u r e  
4 4 9 : 1 0 4 1 – 1 0 4 3  
G a u s e  G F  ( 1 9 7 1 )  T h e  S t r u g g l e  f o r  e x i s t e n c e .  D o v e r  P u b l i c a t i o n s ,  
N e w  Yo r k  
G e o rg i s  R ,  K o p p e n h ö f e r  A M ,  L a c e y  L A ,  B é l a i r  G ,  D u n c a n  LW ,  
G r e w a l  P S ,  S a m i s h  M ,  Ta n  L ,  To r r  P ,  v a n  To l  RW H M  
( 2 0 0 6 )  S u c c e s s e s  a n d  f a i l u r e s  i n  t h e  u s e  o f  p a r a s i t i c  
n e m a t o d e s  f o r  p e s t  c o n t r o l .  B i o l  C o n t r o l  3 8 : 1 0 3 – 1 2 3  
G i l l i a m  J ,  F r a s e r  D  ( 1 9 8 7 )  H a b i t a t  s e l e c t i o n  u n d e r  p r e d a t i o n  
h a z a r d :  Te s t  o f  a  m o d e l  w i t h  f o r a g i n g  m i n n o w s .  E c o l o g y  
6 8 : 1 8 5 6 – 1 8 6 2  
G i s h  M ,  D a f n i  A ,  I n b a r  M  ( 2 0 1 2 )  Yo u n g  a p h i d s  a v o i d  e r r o n e o u s  
d r o p p i n g  w h e n  e v a d i n g  m a m m a l i a n  h e r b i v o r e s  b y  
c o m b i n i n g  i n p u t  f r o m  t w o  s e n s o r y  m o d a l i t i e s .  P L o S  O n e  
7 : e 3 2 7 0 6  
G i s h  M ,  I n b a r  M  ( 2 0 0 6 )  H o s t  l o c a t i o n  b y  a p t e r o u s  a p h i d s  a f t e r  
e s c a p e  d r o p p i n g  f r o m  t h e  p l a n t .  J  I n s e c t  B e h a v  1 9 : 1 4 3 – 1 5 3  
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G n a n v o s s o u  D ,  H a n n a  R ,  D i c k e  M  ( 2 0 0 3 )  I n f o c h e m i c a l - m e d i a t e d  
i n t r a g u i l d  i n t e r a c t i o n s  a m o n g  t h r e e  p r e d a t o r y  m i t e s  o n  
c a s s a v a  p l a n t s .  O e c o l o g i a  1 3 5 : 8 4 – 9 0  
G o n z a l o  A ,  L ó p e z  P,  M a r t í n  J  ( 2 0 1 0 )  R i s k  l e v e l  o f  c h e m i c a l  c u e s  
d e t e r m i n e s  r e t e n t i o n  o f  r e c o g n i t i o n  o f  n e w  p r e d a t o r s  i n  
I b e r i a n  g r e e n  f r o g  t a d p o l e s .  B e h a v  E c o l  S o c i o b i o l  
6 4 : 111 7 – 11 2 3  
G o o d a l e  E ,  K o t a g a m a  S W ( 2 0 0 8 )  R e s p o n s e  t o  c o n s p e c i f i c  a n d  
h e t e r o s p e c i f i c  a l a r m  c a l l s  i n  m i x e d - s p e c i e s  b i r d  f l o c k s  o f  a  
S r i  L a n k a n  r a i n f o r e s t .  B e h a v  E c o l  1 9 : 8 8 7 – 8 9 4  
G o u l a r t  V D L R ,  Yo u n g  R J  ( 2 0 1 3 )  S e l f i s h  b e h a v i o u r  a s  a n  
a n t i p r e d a t o r  r e s p o n s e  i n  s c h o o l i n g  f i s h ?  A n i m  B e h a v  
8 6 : 4 4 3 – 4 5 0  
G r i f f i n  A S ,  E v a n s  C S ,  B l u m s t e i n  D T ( 2 0 0 1 )  L e a r n i n g  s p e c i f i c i t y  
i n  a c q u i r e d  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n .  A n i m  B e h a v  6 2 : 5 7 7 – 5 8 9  
G r o s s  P  ( 1 9 9 3 )  I n s e c t  b e h a v i o r a l  a n d  m o r p h o l o g i c a l  d e f e n s e s  
a g a i n s t  p a r a s i t o i d s .  A n n u  R e v  E n t o m o l  3 8 : 2 5 1 – 2 7 3  
H a m i l t o n  W D  ( 1 9 7 1 )  G e o m e t r y  f o r  t h e  s e l f i s h  h e r d .  J  T h e o r  B i o l  
3 1 : 2 9 5 – 3 11  
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H a m i l t o n  W D  ( 1 9 6 4 a )  T h e  g e n e t i c a l  e v o l u t i o n  o f  s o c i a l  
B e h a v i o u r  .  I .  J  T h e o r  B i o l  7 : 1 – 1 6  
H a m i l t o n  W D  ( 1 9 6 4 b )  T h e  g e n e t i c a l  e v o l u t i o n  o f  s o c i a l  
b e h a v i o u r  .  I I .  7 : 1 7 – 5 2  
H a n c e  T,  K o h a n d a n i - Ta f r e s h  F,  M u n a u t  F  ( 2 0 1 7 )  B i o l o g i c a l  
c o n t r o l .  I n :  E m d e n  H F  v a n ,  H a r r i n g t o n  R  ( e d s )  A p h i d s  a s  
c r o p  p e s t s ,  2 n d  e d n .  C A B  I n t e r n a t i o n a l ,  Wa l l i n g f o r d ,  p p  
4 4 8 – 4 9 3  
H a r d i e  J ,  H o l y o a k  M ,  Ta y l o r  N J ,  G r i f f i t h s  D C  ( 1 9 9 2 )  T h e  
c o m b i n a t i o n  o f  e l e c t r o n i c  m o n i t o r i n g  a n d  v i d e o - a s s i s t e d  
o b s e r v a t i o n s  o f  p l a n t  p e n e t r a t i o n  b y  a p h i d s  a n d  
b e h a v i o u r a l  e f f e c t s  o f  p o l y g o d i a l .  E n t o m o l  E x p  A p p l  
6 2 : 2 3 3 – 2 3 9  
H a r m e l  N ,  A l m o h a m a d  R ,  F a u c o n n i e r  M L ,  J a r d i n  P D ,  Ve r h e g g e n  
F,  M a r l i e r  M ,  H a u b r u g e  E ,  F r a n c i s  F  ( 2 0 0 7 )  R o l e  o f  
t e r p e n e s  f r o m  a p h i d - i n f e s t e d  p o t a t o  o n  s e a r c h i n g  a n d  
o v i p o s i t i o n  b e h a v i o r  o f  E p i s y r p h u s  b a l t e a t u s .  I n s e c t  S c i  
1 4 : 5 7 – 6 3  
H a r r i s  K F,  M a r a m o r o s c h  K  ( 1 9 7 7 )  A p h i d s  a s  v i r u s  v e c t o r s .  
A c a d e m i c  P r e s s ,  I N C . ,  N e w  Yo r k  
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H a r r i s o n  K  V. ,  P r e i s s e r  E L ( 2 0 1 6 )  D r o p p i n g  b e h a v i o r  i n  t h e  p e a  
a p h i d  ( h e m i p t e r a :  A p h i d i d a e ) :  H o w  d o e s  e n v i r o n m e n t a l  
c o n t e x t  a f f e c t  a n t i p r e d a t o r  r e s p o n s e s ?  J  I n s e c t  S c i  1 6 : 1 – 5  
H a t a n o  E ,  K u n e r t  G ,  We i s s e r  W W ( 2 0 1 0 )  A p h i d  w i n g  i n d u c t i o n  
a n d  e c o l o g i c a l  c o s t s  o f  a l a r m  p h e r o m o n e  e m i s s i o n  u n d e r  
f i e l d  c o n d i t i o n s .  P L o S  O n e  5 : e 111 8 8  
H e g a b  I M ,  K o n g  S ,  Ya n g  S ,  M o h a m a d e n  W I ,  We i  W ( 2 0 1 5 )  T h e  
e t h o l o g i c a l  r e l e v a n c e  o f  p r e d a t o r  o d o r s  t o  i n d u c e  c h a n g e s  
i n  p r e y  s p e c i e s .  A c t a  E t h o l  1 – 9  
H e l l e  W,  M i n k s  A K ,  H a r r e w i j n  P ( 1 9 8 7 )  A p h i d s :  T h e i r  b i o l o g y,  
n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  c o n t r o l ,  2 A - C  e d n .  E l s e v i e r  S c i e n c e  
P u b l i s h e r s  B . V. ,  A m s t e r d a m  
H e r m a n n  S L ,  T h a l e r  J S  ( 2 0 1 4 )  P r e y  p e r c e p t i o n  o f  p r e d a t i o n  r i s k :  
v o l a t i l e  c h e m i c a l  c u e s  m e d i a t e  n o n - c o n s u m p t i v e  e f f e c t s  o f  
a  p r e d a t o r  o n  a  h e r b i v o r o u s  i n s e c t .  O e c o l o g i a  1 7 6 : 6 6 9 – 6 7 6  
H o d e k  I ,  E v a n s  E W ( 2 0 1 2 )  F o o d  R e l a t i o n s h i p s .  I n :  H o d e k  I ,  v a n  
E m d e n  H F,  H o n e k  A ( e d s )  E c o l o g y  a n d  b e h a v i o u r  o f  t h e  
l a d y b i r d  b e e t l e s  ( C o c c i n e l l i d a e ) .  J o h n  Wi l e y  &  S o n s ,  
H o b o k e n ,  p p  1 4 1 – 2 7 4  
H o l t  R D  ( 1 9 8 4 )  S p a t i a l  h e t e r o g e n e i t y,  i n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s ,  a n d  
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t h e  c o e x i s t e n c e  o f  p r e y  s p e c i e s .  A m  N a t  1 2 4 : 3 7 7 – 4 0 6  
H o o g l a n d  J L ( 1 9 8 3 )  N e p o t i s m  a n d  a l a r m  c a l l i n g  i n  t h e  b l a c k -
t a i l e d  p r a i r i e  d o g  ( C y n o m y s  l u d o v i c i a n u s ) .  A n i m  B e h a v  
3 1 : 4 7 2 – 4 7 9  
H o o k s  C R R ,  F e r e r e s  A ( 2 0 0 6 )  P r o t e c t i n g  c r o p s  f r o m  n o n -
p e r s i s t e n t l y  a p h i d - t r a n s m i t t e d  v i r u s e s :  A r e v i e w  o n  t h e  u s e  
o f  b a r r i e r  p l a n t s  a s  a  m a n a g e m e n t  t o o l .  Vi r u s  R e s  1 2 0 : 1 – 1 6  
H o p p e r  K R  ( 2 0 0 1 )  F l e x i b l e  a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  i n  a  d r a g o n f l y  
s p e c i e s  t h a t  c o e x i s t s  w i t h  d i f f e r e n t  p r e d a t o r  t y p e s .  O i k o s  
9 3 : 4 7 0 – 4 7 6  
H o u g a r d y  E ,  M i l l s  N J  ( 2 0 0 6 )  T h e  i n f l u e n c e  o f  h o s t  d e p r i v a t i o n  
a n d  e g g  e x p e n d i t u r e  o n  t h e  r a t e  o f  d i s p e r s a l  o f  a  p a r a s i t o i d  
f o l l o w i n g  f i e l d  r e l e a s e .  B i o l  C o n t r o l  3 7 : 2 0 6 – 2 1 3  
H u a n g  N ,  E n k e g a a r d  A ,  O s b o r n e  L S ,  R a m a k e r s  P M J ,  M e s s e l i n k  
G J ,  P i j n a k k e r  J ,  M u r p h y  G  ( 2 0 11 )  T h e  b a n k e r  p l a n t  m e t h o d  
i n  b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  C R C  C r i t  R e v  P l a n t  S c i  3 0 : 2 5 9 – 2 7 8  
H u f f a k e r  C B  ( 1 9 5 8 )  E x p e r i m e n t a l  s t u d i e s  o n  p r e d a t i o n :  
d i s p e r s i o n  f a c t o r s  a n d  p r e d a t o r - p r e y  o s c i l l a t i o n s .  H i l g a r d i a  
2 7 : 3 4 3 – 3 8 3  
 125 
 
H u g h e s  N K ,  K o r p i m ä k i  E ,  B a n k s  P B  ( 2 0 1 0 )  T h e  p r e d a t i o n  r i s k s  
o f  i n t e r s p e c i f i c  e a v e s d r o p p i n g :  We a s e l - v o l e  i n t e r a c t i o n s .  
O i k o s  11 9 : 1 2 1 0 – 1 2 1 6  
H u g h e s  R N  ( 1 9 6 9 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  l o c o m o t i o n  a n d  
e x p l o r a t i o n  i n  r a t s .  B r  J  P s y c h o l  6 0 : 3 8 5 – 3 8 8  
I g u c h i  M ,  F u k u s h i m a  F,  M i u r a  K  ( 2 0 1 2 )  C o n t r o l  o f  A p h i s  
g o s s y p i i  a n d  M y z u s  p e r s i c a e  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  b y  a  
f l i g h t l e s s  s t r a i n  o f  H a r m o n i a  a x y r i d i s  ( C o l e o p t e r a :  
C o c c i n e l l i d a e )  o n  g r e e n  p e p p e r  p l a n t s  i n  o p e n  f i e l d s .  
E n t o m o l  S c i  1 5 : 1 2 7 – 1 3 2  
I t ô  Y ( 1 9 8 9 )  T h e  e v o l u t i o n a r y  b i o l o g y  o f  s t e r i l e  s o l d i e r s  i n  
a p h i d s .  Tr e n d s  E c o l  E v o l  4 : 6 9 – 7 3  
I v e s  A R ,  D o b s o n  A P ( 1 9 8 7 )  A n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  a n d  t h e  
p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  s i m p l e  p r e d a t o r - p r e y  s y s t e m s .  A m  
N a t  1 3 0 : 4 3 1 – 4 4 7  
J a c k s o n  A L ,  R u x t o n  G D ,  H o u s t o n  D C  ( 2 0 0 8 )  T h e  e f f e c t  o f  s o c i a l  
f a c i l i t a t i o n  o n  f o r a g i n g  s u c c e s s  i n  v u l t u r e s :  A m o d e l l i n g  
s t u d y.  B i o l  L e t t  4 : 3 11 – 3 1 3  
J a n s s e n  A ,  B r u i n  J ,  J a c o b s  G ,  S c h r a a g  R ,  S a b e l i s  M W ( 1 9 9 7 )  
P r e d a t o r s  u s e  v o l a t i l e s  t o  a v o i d  p r e y  p a t c h e s  w i t h  
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c o n s p e c i f i c s .  J  A n i m  E c o l  6 6 : 2 2 3 – 2 3 2  
K a r p l u s  I ,  K a t z e n s t e i n  R ,  G o r e n  M  ( 2 0 0 6 )  P r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  
a n d  s o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  p r e d a t o r  a v o i d a n c e  i n  c o r a l  r e e f  
f i s h  D a s c y l l u s  m a rg i n a t u s  j u v e n i l e s .  M a r  E c o l  P r o g  S e r  
3 1 9 : 2 1 5 – 2 2 3  
K a v a l i e r s  M ,  Wi e b e  J P,  G a l e a  L A M  ( 1 9 9 4 )  R e d u c t i o n  o f  p r e d a t o r  
o d o r - i n d u c e d  a n x i e t y  i n  m i c e  b y  t h e  n e u r o s t e r o i d  3α -
h y d r o x y - 4 - p r e g n e n - 2 0 - o n e  ( 3αH P ) .  B r a i n  R e s  6 4 5 : 3 2 5 – 3 2 9  
K e e l i n g  L J ,  H u r n i k  J F  ( 1 9 9 3 )  C h i c k e n s  s h o w  s o c i a l l y  f a c i l i t a t e d  
f e e d i n g  b e h a v i o u r  i n  r e s p o n s e  t o  a  v i d e o  i m a g e  o f  a  
c o n s p e c i f i c .  A p p l  A n i m  B e h a v  S c i  3 6 : 2 2 3 – 2 3 1  
K e l l e y  J L ,  M a g u r r a n  A E  ( 2 0 0 3 )  L e a r n e d  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  
a n d  a n t i p r e d a t o r  r e s p o n s e s  i n  f i s h e s .  F i s h  F i s h  4 : 2 1 6 – 2 2 6  
K i m  K W ( 2 0 0 1 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  s y n c h r o n i z e d  m o l t i n g  
b e h a v i o r  i n  t h e  s p i d e r  A m a u ro b i u s  f e ro x  ( A r a n e a e ,  
A m a u r o b i i d a e ) .  J  I n s e c t  B e h a v  1 4 : 4 0 1 – 4 0 9  
K l á t y i k  S ,  D a r v a s  B ,  O l á h  M ,  M ö r t l  M ,  Ta k á c s  E ,  S z é k á c s  A 
( 2 0 1 7 )  P e s t i c i d e  r e s i d u e s  i n  s p i c e  p a p r i k a  a n d  t h e i r  e f f e c t s  
o n  e n v i r o n m e n t a l  a n d  f o o d  s a f e t y.  J  F o o d  N u t r  R e s  5 6 : 2 0 1 –
2 1 8  
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K o c h  R L ( 2 0 0 3 )  T h e  m u l t i c o l o r e d  A s i a n  l a d y  b e e t l e ,  H a r m o n i a  
a x y r i d i s :  A r e v i e w  o f  i t s  b i o l o g y,  u s e s  i n  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l ,  a n d  n o n - t a rg e t  i m p a c t s .  J  I n s e c t  S c i  3 : 3 2  
K o g a n  M  ( 1 9 9 8 )  I n t e g r a t e d  p e s t  m a n a g e m e n t :  H i s t o r i c a l  
p e r s p e c t i v e s  a n d  c o n t e m p o r a r y  d e v e l o p m e n t s .  A n n u  R e v  
E n t o m o l  4 3 : 2 4 3 – 2 7 0  
K o t l e r  B . ,  B l a u s t e i n  L ,  B r o w n  J .  ( 1 9 9 2 )  P r e d a t o r  f a c i l i t a t i o n :  
T h e  c o m b i n e d  e f f e c t  o f  s n a k e s  a n d  o w l s  o n  t h e  f o r a g i n g  
b e h a v i o r  o f  g e r b i l s .  A n n  Z o o l  F e n n i c i  2 9 : 1 9 9 – 2 0 6  
K o t l e r  B P,  B r o w n  J S ,  S l o t o w  R H ,  G o o d f r i e n d  W L ,  S t r a u s s  M  
( 1 9 9 3 )  T h e  I n f l u e n c e  o f  s n a k e s  o n  t h e  f o r a g i n g  b e h a v i o r  o f  
g e r b i l s .  O i k o s  6 7 : 3 0 9 – 3 1 6  
K o u a m é  K L ,  M a c k a u e r  M  ( 1 9 9 2 )  I n f l u e n c e  o f  s t a r v a t i o n  o n  
d e v e l o p m e n t  a n d  r e p r o d u c t i o n  i n  a p t e r o u s  v i rg i n o p a r a e  o f  
t h e  p e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  ( h a r r i s )  ( H o m o p t e r a :  
A p h i d i d a e ) .  C a n  E n t o m o l  1 2 4 : 8 7 – 9 5  
K o v a c h - O r r  C ,  F u s s m a n n  G F  ( 2 0 1 3 )  E v o l u t i o n a r y  a n d  p l a s t i c  
r e s c u e  i n  m u l t i t r o p h i c  m o d e l  c o m m u n i t i e s .  P h i l o s  Tr a n s  R  
S o c  B  B i o l  S c i  3 6 8 : 1 8 1 0  
K Ā i v a n  V  ( 2 0 1 3 )  B e h a v i o r a l  r e f u g e s  a n d  p r e d a t o r - p r e y  
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c o e x i s t e n c e .  J  T h e o r  B i o l  3 3 9 : 11 2 – 1 2 1  
K Ā i v a n  V  ( 1 9 9 8 )  E f f e c t s  o f  o p t i m a l  a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  o f  p r e y  
o n  p r e d a t o r - p r e y  d y n a m i c s :  T h e  r o l e  o f  r e f u g e s .  T h e o r  
P o p u l  B i o l  5 3 : 1 3 1 – 1 4 2  
K u n e r t  G ,  O t t o  S ,  R ö s e  U S R ,  G e r s h e n z o n  J ,  We i s s e r  W W ( 2 0 0 5 )  
A l a r m  p h e r o m o n e  m e d i a t e s  p r o d u c t i o n  o f  w i n g e d  d i s p e r s a l  
m o r p h s  i n  a p h i d s .  E c o l  L e t t  8 : 5 9 6 – 6 0 3  
K u s c h  R C ,  M i r z a  R S ,  C h i v e r s  D P ( 2 0 0 4 )  M a k i n g  s e n s e  o f  
p r e d a t o r  s c e n t s :  I n v e s t i g a t i n g  t h e  s o p h i s t i c a t i o n  o f  
p r e d a t o r  a s s e s s m e n t  a b i l i t i e s  o f  f a t h e a d  m i n n o w s .  B e h a v  
E c o l  S o c i o b i o l  5 5 : 5 5 1 – 5 5 5  
L a f o r s c h  C ,  B e c c a r a  L ,  To l l r i a n  R  ( 2 0 0 6 )  I n d u c i b l e  d e f e n s e s :  
T h e  r e l e v a n c e  o f  c h e m i c a l  a l a r m  c u e s  i n  D a p h n i a .  L i m n o l  
O c e a n o g r  5 1 : 1 4 6 6 – 1 4 7 2  
L a s s  S ,  S p a a k  P ( 2 0 0 3 )  C h e m i c a l l y  i n d u c e d  a n t i - p r e d a t o r  
d e f e n c e s  i n  p l a n k t o n :  A r e v i e w.  H y d r o b i o l o g i a  4 9 1 : 2 2 1 –
2 3 9  
L e a v e s l e y  A J ,  M a g r a t h  R D  ( 2 0 0 5 )  C o m m u n i c a t i n g  a b o u t  d a n g e r :  
U rg e n c y  a l a r m  c a l l i n g  i n  a  b i r d .  A n i m  B e h a v  7 0 : 3 6 5 – 3 7 3  
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L e g r e n e u r  P,  L a u r i n  M ,  B e l s  V ( 2 0 1 2 )  P r e d a t o r - p r e y  i n t e r a c t i o n s  
p a r a d i g m :  A n e w  t o o l  f o r  a r t i f i c i a l  i n t e l l i g e n c e .  A d a p t  
B e h a v  2 0 : 3 – 9  
L e h m a n n  L ,  R o u s s e t  F  ( 2 0 1 0 )  H o w  l i f e  h i s t o r y  a n d  d e m o g r a p h y  
p r o m o t e  o r  i n h i b i t  t h e  e v o l u t i o n  o f  h e l p i n g  b e h a v i o u r s .  
P h i l o s  Tr a n s  R  S o c  B  B i o l  S c i  3 6 5 : 2 5 9 9 – 2 6 1 7  
L i m a  S L ( 1 9 9 8 )  N o n l e t h a l  e f f e c t s  i n  t h e  e c o l o g y  o f  p r e d a t o r -
p r e y  i n t e r a c t i o n s :  W h a t  a r e  t h e  e c o l o g i c a l  e f f e c t s  o f  a n t i -
p r e d a t o r  d e c i s i o n -                                 4 8 : 2 5 – 3 4  
L i m a  S L ,  D i l l  L M  ( 1 9 9 0 )  B e h a v i o r a l  d e c i s i o n s  m a d e  u n d e r  t h e  
r i s k  o f  p r e d a t i o n :  a  r e v i e w  a n d  p r o s p e c t u s .  C a n  J  Z o o l  
6 8 : 6 1 9 – 6 4 0  
L i u  S Q ,  Z h a n g  J H  ( 2 0 0 8 )  C o e x i s t e n c e  a n d  s t a b i l i t y  o f  p r e d a t o r -
p r e y  m o d e l  w i t h  B e d d i n g t o n - D e A n g e l i s  f u n c t i o n a l  r e s p o n s e  
a n d  s t a g e  s t r u c t u r e .  J  M a t h  A n a l  A p p l  3 4 2 : 4 4 6 – 4 6 0  
L o l a d z e  I ,  K u a n g  Y,  E l s e r  J J ,  F a g a n  W F  ( 2 0 0 4 )  C o m p e t i t i o n  a n d  
s t o i c h i o m e t r y :  C o e x i s t e n c e  o f  t w o  p r e d a t o r s  o n  o n e  p r e y.  
T h e o r  P o p u l  B i o l  6 5 : 1 – 1 5  
L o o s e  C J ,  D a w i d o w i c z  P ( 1 9 9 4 )  Tr a d e - o f f s  i n  d i e l  v e r t i c a l  
m i g r a t i o n  b y  z o o p l a n k t o n :  T h e  c o s t s  o f  p r e d a t o r  a v o i d a n c e .  
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E c o l o g y  7 5 : 2 2 5 5 – 2 2 6 3  
L o s e y  J E ,  D e n n o  R F  ( 1 9 9 8 a )  T h e  e s c a p e  r e s p o n s e  o f  p e a  a p h i d s  
t o  f o l i a r - f o r a g i n g  p r e d a t o r s :  F a c t o r s  a f f e c t i n g  d r o p p i n g  
b e h a v i o u r.  E c o l  E n t o m o l  2 3 : 5 3 – 6 1  
L o s e y  J E ,  D e n n o  R F  ( 1 9 9 8 b )  I n t e r s p e c i f i c  v a r i a t i o n  i n  t h e  
e s c a p e  r e s p o n s e s  o f  a p h i d s :  e f f e c t  o n  r i s k  o f  p r e d a t i o n  
f r o m  f o l i a r - f o r a g i n g  a n d  g r o u n d - f o r a g i n g  p r e d a t o r s .  
O e c o l o g i a  11 5 : 2 4 5 – 2 5 2  
L o x d a l e  H ,  L u s h a i  G  ( 2 0 0 7 )  P o p u l a t i o n  g e n e t i c  i s s u e s :  T h e  
u n f o l d i n g  s t o r y  u s i n g  m o l e c u l a r  m a r k e r s .  I n :  v a n  E m d e n  
H F,  H a r r i n g t o n  R  ( e d s )  A p h i d s  a s  c r o p  p e s t s .  C A B  
I n t e r n a t i o n a l ,  Wa l l i n g f o r d ,  p p  3 1 – 6 7  
L u c a  R M ,  G e r l a i  R  ( 2 0 1 2 )  I n  s e a r c h  o f  o p t i m a l  f e a r  i n d u c i n g  
s t i m u l i :  D i f f e r e n t i a l  b e h a v i o r a l  r e s p o n s e s  t o  c o m p u t e r  
a n i m a t e d  i m a g e s  i n  z e b r a f i s h .  B e h a v  B r a i n  R e s  2 2 6 : 6 6 – 7 6  
M a g a l h ã e s  S ,  J a n s s e n  A ,  H a n n a  R ,  S a b e l i s  M W ( 2 0 0 2 )  F l e x i b l e  
a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o u r  i n  h e r b i v o r o u s  m i t e s  t h r o u g h  
v e r t i c a l  m i g r a t i o n  i n  a  p l a n t .  O e c o l o g i a  1 3 2 : 1 4 3 – 1 4 9  
M a g u r r a n  A E  ( 1 9 9 0 )  T h e  a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e  o f  s c h o o l i n g  a s  
a n  a n t i - p r e d a t o r  d e f e n c e  i n  f i s h .  A n n  Z o o l  F e n n i c i  2 7 : 5 1 –
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6 6  
M a rg u l i e s  C ,  Tu l l y  T,  D u b n a u  J  ( 2 0 0 5 )  D e c o n s t r u c t i n g  m e m o r y  
i n  D ro s o p h i l a .  C u r r  B i o l  1 5 : 7 0 0 – 7 1 3  
M a r t i n  C W,  F o d r i e  F J ,  H e c k  K L ,  M a t t i l a  J  ( 2 0 1 0 )  D i f f e r e n t i a l  
h a b i t a t  u s e  a n d  a n t i p r e d a t o r  r e s p o n s e  o f  j u v e n i l e  r o a c h  
( R u t i l u s  r u t i l u s )  t o  o l f a c t o r y  a n d  v i s u a l  c u e s  f r o m  m u l t i p l e  
p r e d a t o r s .  O e c o l o g i a  1 6 2 : 8 9 3 – 9 0 2  
M a r t í n  J ,  L ó p e z  P,  P o l o  V ( 2 0 0 9 )  Te m p o r a l  p a t t e r n s  o f  p r e d a t i o n  
r i s k  a f f e c t  a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o u r  a l l o c a t i o n b y  I b e r i a n  r o c k  
l i z a r d s .  A n i m  B e h a v  7 7 : 1 2 6 1 – 1 2 6 6  
M a r t i n  J ,  S a l v a d o r  A ( 1 9 9 3 )  Ta i l  l o s s  r e d u c e s  m a t i n g  s u c c e s s  i n  
t h e  I b e r i a n  r o c k - l i z a r d ,  L a c e r t a  m o n t i c o l a .  B e h a v  E c o l  
S o c i o b i o l  3 2 : 1 8 5 – 1 8 9  
M a t h i s  A ,  C h i v e r s  D P,  S m i t h  R J F  ( 1 9 9 6 )  C u l t u r a l  t r a n s m i s s i o n  
o f  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  i n  f i s h e s :  I n t r a s p e c i f i c  a n d  
i n t e r s p e c i f i c  l e a r n i n g .  A n i m  B e h a v  5 1 : 1 8 5 – 2 0 1  
M a t s u m o t o  T,  I t i o k a  T,  N i s h i d a  T  ( 2 0 0 2 )  F i t n e s s  c o s t  o f  
p a r a s i t o i d  a v o i d a n c e  b e h a v i o r  i n  t h e  a r r o w h e a d  s c a l e ,  
U n a s p i s  y a n o n e n s i s  K u w a n a .  E n t o m o l  E x p  A p p l  1 0 5 : 8 3 – 8 8  
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M c C a n n  K ,  H a s t i n g s  A ,  H u x e l  G R  ( 1 9 9 8 )  We a k  t r o p h i c  
i n t e r a c t i o n s  a n d  t h e  b a l a n c e  o f  e n r i c h e d  m e t a c o m m u n i t i e s .  
N a t u r e  3 9 5 : 7 9 4 – 7 9 8  
M i c h a  S G ,  Wy s s  U  ( 1 9 9 6 )  A p h i d  a l a r m  p h e r o m o n e  ( E ) -β -
f a r n e s e n e :  A h o s t  f i n d i n g  k a i r o m o n e  f o r  t h e  a p h i d  p r i m a r y  
p a r a s i t o i d  A p h i d i u s  u z b e k i s t a n i c u s  ( H y m e n o p t e r a :  
A p h i d i i n a e ) .  C h e m o e c o l o g y  7 : 1 3 2 – 1 3 9  
M i J a  S ,  Yo u n g N a m  Y ( 2 0 0 0 )  T h e  A s i a n  l a d y b i r d ,  H a r m o n i a  
a x y r i d i s ,  a s  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s :  I .  P r e d a c i o u s  
b e h a v i o r  a n d  f e e d i n g  a b i l i t y.  K o r e a n  J  A p p l  E n t o m o l  
3 9 : 5 9 – 7 1  
M i l l e r  L R ,  G u t z k e  W H N  ( 1 9 9 9 )  T h e  r o l e  o f  t h e  v o m e r o n a s a l  
o rg a n  o f  c r o t a l i n e s  ( R e p t i l i a :  S e r p e n t e s :  Vi p e r i d a e )  i n  
p r e d a t o r  d e t e c t i o n .  A n i m  B e h a v  5 8 : 5 3 – 5 7  
M i l l e r  T L P,  R e b e k  E J  ( 2 0 1 8 )  B a n k e r  p l a n t s  f o r  a p h i d  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  i n  G r e e n h o u s e s .  J  I n t e g r  P e s t  M a n a g  9 : 1 – 8  
M i n e r  B G ,  S u l t a n  S E ,  M o rg a n  S G ,  P a d i l l a  D K ,  R e l y e a  R A ( 2 0 0 5 )  
E c o l o g i c a l  c o n s e q u e n c e s  o f  p h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y.  Tr e n d s  
E c o l  E v o l  2 0 : 6 8 5 – 6 9 2  
M i r z a  R S ,  C h i v e r s  D P ( 2 0 0 3 )  R e s p o n s e  o f  j u v e n i l e  r a i n b o w  t r o u t  
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t o  v a r y i n g  c o n c e n t r a t i o n s  o f  c h e m i c a l  a l a r m  c u e :  R e s p o n s e  
t h r e s h o l d s  a n d  s u r v i v a l  d u r i n g  e n c o u n t e r s  w i t h  p r e d a t o r s .  
C a n  J  Z o o l  8 1 : 8 8 – 9 5  
M i y a t a k e  T,  S e k o  T,  N a k a y a m a  S ,  M i u r a  K ,  Ta k a t s u k i  J  ( 2 0 1 0 )  
Wa l k i n g  a c t i v i t y  o f  f l i g h t l e s s  H a r m o n i a  a x y r i d i s  
( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e )  a s  a  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t .  J  
E c o n  E n t o m o l  1 0 3 : 1 5 6 4 – 1 5 6 8  
M o n d o r  E ,  B a i r d  D S ,  S l e s s o r  K N ,  R o i t b e rg  B D  ( 2 0 0 0 )  O n t o g e n y  
o f  a l a r m  p h e r o m o n e  s e c r e t i o n  i n  p e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  
p i s u m .  J  C h e m  E c o l  2 6 : 2 8 7 5 – 2 8 8 2  
M o n d o r  E B ,  R o i t b e rg  B D  ( 2 0 0 2 )  P e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  
p i s u m ,  c o r n i c l e  o n t o g e n y  a s  a n  a d a p t a t i o n  t o  d i f f e r e n t i a l  
p r e d a t i o n  r i s k .  C a n  J  Z o o l  8 0 : 2 1 3 1 – 2 1 3 6  
M o n d o r  E B ,  R o i t b e rg  B D  ( 2 0 0 4 )  I n c l u s i v e  f i t n e s s  b e n e f i t s  o f  
s c e n t - m a r k i n g  p r e d a t o r s .  P r o c  R  S o c  B  B i o l  S c i  2 7 1 : S 3 4 1 –
S 3 4 3  
M o n t g o m e r y  M E ,  N a u l t  L R  ( 1 9 7 7 )  C o m p a r a t i v e  r e s p o n s e  o f  
a p h i d s  t o  t h e  a l a r m  p h e r o m o n e ,  ( E ) -β - f a r n e s e n e .  E n t o m o l  
E x p  A p p l  2 2 : 2 3 6 – 2 4 2  
M u r a t o r i  F B ,  R o u y a r  A ,  H a n c e  T  ( 2 0 1 4 )  C l o n a l  v a r i a t i o n  i n  
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a g g r e g a t i o n  a n d  d e f e n s i v e  b e h a v i o r  i n  p e a  a p h i d s .  B e h a v  
E c o l  2 5 : 9 0 1 – 9 0 8  
M y e r s  J H  ( 2 0 0 0 )  W h a t  c a n  w e  l e a r n  f r o m  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  
f a i l u r e s ?  P r o c  X  I n t  S y m p  B i o l  C o n t r o l  We e d s  1 5 4 : 1 5 1 – 1 5 4  
N a k a s h i m a  Y,  B i r k e t t  M A ,  P y e  B J ,  P o w e l l  W ( 2 0 0 6 )  C h e m i c a l l y  
m e d i a t e d  i n t r a g u i l d  p r e d a t o r  a v o i d a n c e  b y  a p h i d  
p a r a s i t o i d s :  I n t e r s p e c i f i c  v a r i a b i l i t y  i n  s e n s i t i v i t y  t o  
s e m i o c h e m i c a l  t r a i l s  o f  l a d y b i r d  p r e d a t o r s .  J  C h e m  E c o l  
3 2 : 1 9 8 9 – 1 9 9 8  
N a k a y a m a  S ,  Ta k a t s u k i  J  i c h i ,  S e k o  T,  A n d o  S ,  M i u r a  K ,  
M i y a t a k e  T  ( 2 0 1 3 )  A p h i d  c o n s u m p t i o n  a n d  r e s i d e n c e  t i m e  
o f  l a r v a e  o f  f l i g h t l e s s  l a d y  b e e t l e s ,  H a r m o n i a  a x y r i d i s  
( C o l e o p t e r a :  C o c c i n e l l i d a e ) ,  o n  a p h i d - i n f e s t e d  p l a n t s .  A p p l  
E n t o m o l  Z o o l  4 8 : 2 2 3 – 2 2 7  
N a u l t  L R ,  E d w a r d s  L J ,  S t y e r  W E  ( 1 9 7 3 )  A p h i d  a l a r m  
p h e r o m o n e s :  S e c r e t i o n  a n d  r e c e p t i o n .  E n v i r o n  E n t o m o l  
2 : 1 0 1 – 1 0 5  
N e l s o n  E H  ( 2 0 0 7 )  P r e d a t o r  a v o i d a n c e  b e h a v i o r  i n  t h e  p e a  a p h i d :  
C o s t s ,  f r e q u e n c y,  a n d  p o p u l a t i o n  c o n s e q u e n c e s .  O e c o l o g i a  
1 5 1 : 2 2 – 3 2  
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N Ām e c  M ,  S y r o v á  M ,  D o k o u p i l o v á  L ,  Ve s e l ý  P,  Š m i l a u e r  P,  
L a n d o v á  E ,  L i š k o v á  S ,  F u c h s  R  ( 2 0 1 5 )  S u r f a c e  t e x t u r e  a n d  
p r i m i n g  p l a y  i m p o r t a n t  r o l e s  i n  p r e d a t o r  r e c o g n i t i o n  b y  t h e  
r e d - b a c k e d  s h r i k e  i n  f i e l d  e x p e r i m e n t s .  A n i m  C o g n  1 8 : 2 5 9 –
2 6 8  
N i n k o v i c  V,  A l  A b a s s i  S ,  P e t t e r s s o n  J  ( 2 0 0 1 )  T h e  i n f l u e n c e  o f  
a p h i d - i n d u c e d  p l a n t  v o l a t i l e s  o n  l a d y b i r d  b e e t l e  s e a r c h i n g  
b e h a v i o r.  B i o l  C o n t r o l  2 1 : 1 9 1 – 1 9 5  
O k u  K ,  Ya n o  S ,  O s a k a b e  M ,  Ta k a f u j i  A ( 2 0 0 3 )  S p i d e r  m i t e s  
a s s e s s  p r e d a t i o n  r i s k  b y  u s i n g  t h e  o d o r  o f  i n j u r e d  
c o n s p e c i f i c s .  J  C h e m  E c o l  2 9 : 2 6 0 9 – 2 6 1 3  
O k u y a m a  T  ( 2 0 0 2 )  T h e  r o l e  o f  a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  i n  a n  
e x p e r i m e n t a l  c o m m u n i t y  o f  j u m p i n g  s p i d e r s  w i t h  i n t r a g u i l d  
p r e d a t i o n .  P o p u l  E c o l  4 4 : 1 2 1 – 1 2 5  
P a r o l i n  P,  B r e s c h  C ,  D e s n e u x  N ,  B r u n  R ,  B o u t  A ,  B o l l  R ,  P o n c e t  
C  ( 2 0 1 2 a )  S e c o n d a r y  p l a n t s  u s e d  i n  b i o l o g i c a l  c o n t r o l :  A 
r e v i e w.  I n t  J  P e s t  M a n a g  5 8 : 9 1 – 1 0 0  
P a r o l i n  P,  B r e s c h  C ,  P o n c e t  C ,  D e s n e u x  N  ( 2 0 1 2 b )  F u n c t i o n a l  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  s e c o n d a r y  p l a n t s  f o r  i n c r e a s e d  p e s t  
m a n a g e m e n t .  I n t  J  P e s t  M a n a g  5 8 : 3 6 9 – 3 7 7  
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P a r r i s h  J K ,  E d e l s t e i n - K e s h e t  L ( 1 9 9 9 )  C o m p l e x i t y,  p a t t e r n ,  a n d  
e v o l u t i o n a r y  t r a d e - o f f s  i n  a n i m a l  a g g r e g a t i o n .  S c i e n c e  
2 8 4 : 9 9 – 1 0 1  
P e l l  J K ,  M a j e r u s  M E N ,  B a v e r s t o c k  J ,  Wa r e  R L ,  R o y  H E  ( 2 0 0 7 )  
I n t r a g u i l d  p r e d a t i o n  i n v o l v i n g  H a r m o n i a  a x y r i d i s :  A 
r e v i e w  o f  c u r r e n t  k n o w l e d g e  a n d  f u t u r e  p e r s p e c t i v e s .  
B i o C o n t r o l  5 3 : 1 4 7 – 1 6 8  
P e r s o n s  M H ,  Ry p s t r a  A L ( 2 0 0 1 )  Wo l f  s p i d e r s  s h o w  g r a d e d  
a n t i p r e d a t o r  b e h a v i o r  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  c h e m i c a l  c u e s  
f r o m  d i f f e r e n t  s i z e d  p r e d a t o r s .  J  C h e m  E c o l  2 7 : 2 4 9 3 – 2 5 0 4  
P e s t a n a  J LT,  B a i r d  D J ,  S o a r e s  A M V M  ( 2 0 1 3 )  P r e d a t o r  t h r e a t  
a s s e s s m e n t  i n  D a p h n i a  m a g n a :  T h e  r o l e  o f  k a i r o m o n e s  
v e r s u s  c o n s p e c i f i c  a l a r m  c u e s .  M a r  F r e s h w  R e s  6 4 : 6 7 9 – 6 8 6  
P i c k e t t  J A ,  Wa d h a m s  L J ,  Wo o d c o c k  C M ,  H a r d i e  J  ( 1 9 9 2 )  T h e  
c h e m i c a l  e c o l o g y  o f  a p h i d s .  A n n u  R e v  E n t o m o l  3 7 : 6 7 – 9 0  
P i c ó  Y,  F o n t  G ,  R u i z  M ,  F e r n á n d e z  M  ( 2 0 0 6 )  C o n t r o l  o f  
p e s t i c i d e  r e s i d u e s  b y  l i q u i d  c h r o m a t o g r a p h y - m a s s  
s p e c t r o m e t r y  t o  e n s u r e  f o o d  s a f e t y.  M a s s  S p e c t r o m  R e v  
2 5 : 9 1 7 – 9 6 0  
P o d j a s e k  J O ,  B o s n j a k  L M ,  B r o o k e r  D J ,  M o n d o r  E B  ( 2 0 0 5 )  A l a r m  
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p h e r o m o n e  i n d u c e s  a  t r a n s g e n e r a t i o n a l  w i n g  p o l y p h e n i s m  
i n  t h e  p e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m .  C a n  J  Z o o l  
8 3 : 11 3 8 – 11 4 1  
P o l i n  S ,  S i m o n  J C ,  O u t r e m a n  Y ( 2 0 1 4 )  A n  e c o l o g i c a l  c o s t  
a s s o c i a t e d  w i t h  p r o t e c t i v e  s y m b i o n t s  o f  a p h i d s .  E c o l  E v o l  
4 : 8 2 6 – 8 3 0  
P u r a n d a r e  S R ,  Te n h u m b e rg  B ,  B r i s s o n  J A ( 2 0 1 4 )  C o m p a r i s o n  o f  
t h e  w i n g  p o l y p h e n i c  r e s p o n s e  o f  p e a  a p h i d s  ( A c y r t h o s i p h o n  
p i s u m )  t o  c r o w d i n g  a n d  p r e d a t o r  c u e s .  E c o l  E n t o m o l  
3 9 : 2 6 3 – 2 6 6  
R  D e v e l o p m e n t  C o r e  Te a m  ( 2 0 1 5 )  R :  A l a n g u a g e  a n d  
e n v i r o n m e n t  f o r  s t a t i s t i c a l  c o m p u t i n g  
R a d l o f f  F G T,  To i t  J T  D u  ( 2 0 0 4 )  L a rg e  p r e d a t o r s  a n d  t h e i r  p r e y  
i n  a  s o u t h e r n  A f r i c a n  s a v a n n a :  a  p r e d a t o r ’s  s i z e  d e t e r m i n e s  
i t s  p r e y  s i z e  r a n g e .  J  A n i m  E c o l  7 3 : 4 1 0 – 4 2 3  
R e l y e a  R A ( 2 0 0 3                                                                             
r e v i e w  a n d  a n  e m p i r i c a l  t e s t .  E c o l o g y  8 4 : 1 8 2 7 – 1 8 3 9  
R i l e y  J R ,  G r e g g e r s  U ,  S m i t h  A D ,  R e y n o l d s  D R ,  M e n z e l  R  ( 2 0 0 5 )  
T h e  f l i g h t  p a t h s  o f  h o n e y b e e s  r e c r u i t e d  b y  t h e  w a g g l e  
d a n c e .  N a t u r e  4 3 5 : 2 0 5 – 2 0 7  
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R í o s  M a r t í n e z  A F,  C o s t a m a g n a  A C  ( 2 0 1 8 )  E f f e c t s  o f  c r o w d i n g  
a n d  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  o n  m o r p h  d e t e r m i n a t i o n  i n  t h e  
s o y b e a n  a p h i d ,  A p h i s  g l y c i n e s .  E n t o m o l  E x p  A p p l  1 6 6 : 5 3 –
6 2  
R o i t b e rg  B D ,  M y e r s  J H  ( 1 9 7 9 )  B e h a v i o u r a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  
a d a p t a t i o n s  o f  p e a  a p h i d s  ( H o m o p t e r a :  A p h i d i d a e )  t o  h i g h  
g r o u n d  t e m p e r a t u r e s  a n d  p r e d a t o r  d i s t u r b a n c e .  C a n  
E n t o m o l  111 : 5 1 5 – 5 1 9  
R o i t b e rg  B D ,  M y e r s  J H  ( 2 0 11 )  A d a p t a t i o n  o f  a l a r m  p h e r o m o n e  
r e s p o n s e s  o f  t h e  p e a  a p h i d  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  ( H a r r i s ) .  
C a n  J  Z o o l  5 6 : 1 0 3 – 1 0 8  
R o i t b e rg  B D ,  M y e r s  J H ,  F r a z e r.  B D  ( 1 9 7 9 )  T h e  i n f l u e n c e  o f  
p r e d a t o r s  o n  t h e  m o v e m e n t  o f  a p t e r o u s  p e a  a p h i d s  b e t w e e n  
p l a n t s .  J  A n i m  E c o l  111 – 1 2 2  
R o y  H ,  B r o w n  P,  M a j e r u s  M  ( 2 0 0 6 )  H a r m o n i a  a x y r i d i s :  a  
s u c c e s s f u l  b i o c o n t r o l  a g e n t  o r  a n  i n v a s i v e  t h r e a t ?  I n :  
E i l e n b e rg  J ,  H o k k a n e n  H M T ( e d s )  A n  e c o l o g i c a l  a n d  
s o c i e t a l  a p p r o a c h  t o  b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  S p r i n g e r ,  
D o r d r e c h t ,  p p  2 9 5 – 3 0 9  
R o y  H E ,  Wa j n b e rg  E  ( 2 0 0 8 )  F r o m  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  t o  i n v a s i o n :  
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T h e  l a d y b i r d  H a r m o n i a  a x y r i d i s  a s  a  m o d e l  s p e c i e s .  B i o l  
C o n t r o l  5 3 : 1 – 4  
R u t l e d g e  C E ,  O ’ N e i l  R J ,  F o x  T,  L a n d i s  D  ( 2 0 0 4 )  S o y b e a n  a p h i d  
p r e d a t o r s  a n d  t h e i r  u s e  i n  i n t e g r a t e d  p e s t  m a n a g e m e n t .  A n n  
E n t o m o l  S o c  A m  9 7 : 2 4 0 – 2 4 8  
Ry e r  C H ,  O l l a  B L ( 1 9 9 2 )  S o c i a l  m e c h a n i s m s  f a c i l i t a t i n g  
e x p l o i t a t i o n  o f  s p a t i a l l y  v a r i a b l e  e p h e m e r a l  f o o d  p a t c h e s  
i n  a  p e l a g i c  m a r i n e  f i s h .  A n i m  B e h a v  4 4 : 6 9 – 7 4  
S a i t o h  F,  C h o h  Y ( 2 0 1 8 )  D o  i n t r a g u i l d  p r e y  p r o t e c t  t h e i r  e g g s  
f r o m  i n t r a g u i l d  p r e d a t o r s  t h a t  s h a r e  t h e i r  o v i p o s i t i o n  s i t e ?  
A n i m  B e h a v  1 4 0 : 4 9 – 5 5  
S a r m e n t o  R A ,  L e m o s  F,  B l e e k e r  P M ,  S c h u u r i n k  R C ,  P a l l i n i  A ,  
O l i v e i r a  M G A ,  L i m a  E R ,  K a n t  M ,  S a b e l i s  M W ,  J a n s s e n  A  
( 2 0 11 )  A h e r b i v o r e  t h a t  m a n i p u l a t e s  p l a n t  d e f e n c e .  E c o l  
L e t t  1 4 : 2 2 9 – 2 3 6  
S a t o  S ,  Ya s u d a  H ,  E v a n s  E W ( 2 0 0 5 )  D r o p p i n g  b e h a v i o u r  o f  
l a r v a e  o f  a p h i d o p h a g o u s  l a d y b i r d s  a n d  i t s  e f f e c t s  o n  
i n c i d e n c e  o f  i n t r a g u i l d  p r e y,  A d a l i a  b i p u n c t a t a  ( L . )  a n d   
C o c c i n a l l a  s e p t e m p u n c t a t a  ( L . ) ,  a n d  t h e  i n t r a g u i l d  
p r e d a t o r ,  H a r m o n i a  a x y r i d i s  P a l l a s .  E c o l  E n t o m o l  3 0 : 2 2 0 –
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2 2 4  
S c h l i c h t i n g  C D  ( 1 9 8 6 )  T h e  e v o l u t i o n  o f  p h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  i n  
p l a n t s .  A n n u  R e v  E c o l  S y s t  1 7 : 6 6 7 – 6 9 3  
S c h m i t t  M H ,  S t e a r s  K ,  S h r a d e r  A M  ( 2 0 1 6 )  Z e b r a  r e d u c e  
p r e d a t i o n  r i s k  i n  m i x e d - s p e c i e s  h e r d s  b y  e a v e s d r o p p i n g  o n  
c u e s  f r o m  g i r a f f e .  B e h a v  E c o l  2 7 : 1 0 7 3 – 1 0 7 7  
S c h u e t t  W,  D a l l  S R X ,  B a e u m e r  J ,  K l o e s e n e r  M H ,  N a k a g a w a  S ,  
B e i n l i c h  F,  E g g e r s  T  ( 2 0 11 )  P e r s o n a l i t y  v a r i a t i o n  i n  a  
c l o n a l  i n s e c t :  T h e  p e a  a p h i d ,  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m .  D e v  
P s y c h o b i o l  5 3 : 6 3 1 – 6 4 0  
S e k o  T,  S u m i  A ,  N a k a n o  A ,  K a m e s h i r o  M ,  K a n e d a  T,  M i u r a  K  
( 2 0 1 4 )  S u p p r e s s i o n  o f  a p h i d s  b y  a u g m e n t a t i v e  r e l e a s e  o f  
l a r v a e  o f  f l i g h t l e s s  H a r m o n i a  a x y r i d i s .  J  A p p l  E n t o m o l  
1 3 8 : 3 2 6 – 3 3 7  
S h a h  PA ,  P e l l  J K  ( 2 0 0 3 )  E n t o m o p a t h o g e n i c  f u n g i  a s  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  a g e n t s .  A p p l  M i c r o b i o l  B i o t e c h n o l  6 1 : 4 1 3 – 4 2 3  
S i h  A ( 1 9 8 7 )  P r e y  r e f u g e s  a n d  p r e d a t o r - p r e y  s t a b i l i t y.  T h e o r  
P o p u l  B i o l  3 1 : 1 – 1 2  
S i h  A ,  K a t s  L B ,  M o o r e  R D  ( 1 9 9 2 )  E f f e c t s  o f  p r e d a t o r y  s u n f i s h  
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o n  t h e  d e n s i t y,  d r i f t ,  a n d  r e f u g e  u s e  o f  s t r e a m  s a l a m a n d e r  
l a r v a e .  E c o l o g y  7 3 : 1 4 1 8 – 1 4 3 0  
S i m m e l  E C  ( 1 9 6 2 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  e x p l o r a t o r y  b e h a v i o r  i n  
r a t s .  J  C o m p  P h y s i o l  P s y c h o l  5 5 : 8 3 1  
S k u l a s o n  S ,  S m i t h  T B  ( 1 9 9 5 )  R e s o u r c e  p o l y m o r p h i s m s  i n  
v e r t e b r a t e s .  Tr e n d s  E c o l  E v o l  1 0 : 3 6 6 – 3 7 0  
S l e p e c k y  R A ,  S t a r m e r  W T ( 2 0 0 9 )  P h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  i n  f u n g i :  
a  r e v i e w  w i t h  o b s e r v a t i o n s  o n  A u re o b a s i d i u m  p u l l u l a n s .  
M y c o l o g i a  1 0 1 : 8 2 3 – 8 3 2  
Ā l u s a r c z y k  M  ( 1 9 9 9 )  P r e d a t o r - i n d u c e d  d i a p a u s e  i n  D a p h n i a  
m a g n a  m a y  r e q u i r e  t w o  c h e m i c a l  c u e s .  O e c o l o g i a  11 9 : 1 5 9 –
1 6 5  
S m i t h  J M ,  S l a t k i n  M  ( 1 9 7 3 )  T h e  s t a b i l i t y  o f  p r e d a t o r - p r e y  
s y s t e m s .  E c o l o g y  5 4 : 3 8 4 – 3 9 1  
S t a c e y  D A ,  F e l l o w e s  M D E  ( 2 0 0 2 )  I n f l u e n c e  o f  t e m p e r a t u r e  o n  
p e a  a p h i d  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  
r e s i s t a n c e  t o  n a t u r a l  e n e m y  a t t a c k .  B u l l  E n t o m o l  R e s  
9 2 : 3 5 1 – 3 5 7  
S t a m p  N E ,  B o w e r s  M D  ( 1 9 8 8 )  D i r e c t  a n d  i n d i r e c t  e f f e c t s  o f  
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p r e d a t o r y  w a s p s  ( P o l i s t e s  s p . :  Ve s p i d a e )  o n  g r e g a r i o u s  
c a t e r p i l l a r s  ( H e m i l e u c a  l u c i n a :  S a t u r n i i d a e ) .  O e c o l o g i a  
7 5 : 6 1 9 – 6 2 4  
S t e p h e n s o n  J F  ( 2 0 1 6 )  K e e p i n g  e y e s  p e e l e d :  g u p p i e s  e x p o s e d  t o  
c h e m i c a l  a l a r m  c u e  a r e  m o r e  r e s p o n s i v e  t o  a m b i g u o u s  
v i s u a l  c u e s .  B e h a v  E c o l  S o c i o b i o l  7 0 : 5 7 5 – 5 8 4  
S u d d  J H  ( 1 9 7 2 )  T h e  a b s e n c e  o f  s o c i a l  e n h a n c e m e n t  o f  d i g g i n g  i n  
p a i r s  o f  a n t s  ( f o r m i c a  l e m a n i  b o n d r o i t ) .  A n i m  B e h a v  
2 0 : 8 1 3 – 8 1 9  
S u n d e r l a n d  K D ,  Vi c k e r m a n  G P ( 1 9 8 0 )  A p h i d  f e e d i n g  b y  s o m e  
p o l y p h a g o u s  p r e d a t o r s  i n  r e l a t i o n  t o  a p h i d  d e n s i t y  i n  
c e r e a l  f i e l d s .  J  A p p l  E c o l  1 7 : 3 8 9 – 3 9 6  
S u r a c i  J P,  C l i n c h y  M ,  D i l l  L M ,  R o b e r t s  D ,  Z a n e t t e  LY ( 2 0 1 6 )  
F e a r  o f  l a rg e  c a r n i v o r e s  c a u s e s  a  t r o p h i c  c a s c a d e .  N a t  
C o m m u n  7 : 1 – 7  
S u t h e r l a n d  O RW ( 1 9 6 9 )  T h e  r o l e  o f  c r o w d i n g  i n  t h e  p r o d u c t i o n  
o f  w i n g e d  f o r m s  b y  t w o  s t r a i n s  o f  t h e  p e a  a p h i d ,  
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m .  J  I n s e c t  P h y s i o l  1 5 : 1 3 8 5 – 1 4 1 0  
S w a n b r o w  B e c k e r  L J ,  G a b o r  C R  ( 2 0 1 2 )  E f f e c t s  o f  t u r b i d i t y  a n d  
v i s u a l  v s .  c h e m i c a l  c u e s  o n  a n t i - p r e d a t o r  r e s p o n s e  i n  t h e  
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e n d a n g e r e d  f o u n t a i n  d a r t e r  ( E t h e o s t o m a  f o n t i c o l a ) .  
E t h o l o g y  11 8 : 9 9 4 – 1 0 0 0  
Ta k e m o t o  H ,  P o w e l l  W,  P i c k e t t  J ,  K a i n o h  Y,  Ta k a b a y a s h i  J  
( 2 0 0 9 )  L e a r n i n g  i s  i n v o l v e d  i n  t h e  r e s p o n s e  o f  p a r a s i t i c  
w a s p s  A p h i d i u s  e r v i  ( H a l i d a y )  ( H y m e n o p t e r a :  B r a c o n i d a e )  
t o  v o l a t i l e s  f r o m  a  b r o a d  b e a n  p l a n t ,  Vi c i a  f a b a  
( F a b a c e a e ) ,  i n f e s t e d  b y  a p h i d s  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  
( H a r r i s )  ( H o m o p t e r a :  A p h i d i d .  A p p l  E n t o m o l  Z o o l  4 4 : 2 3 –
2 8  
Ta k e m o t o  H ,  Ta k a b a y a s h i  J  ( 2 0 1 2 )  E x o g e n o u s  a p p l i c a t i o n  o f  
l i q u i d  d i e t ,  p r e v i o u s l y  f e d  u p o n  b y  p e a  a p h i d s  
A c y r t h o s i p h o n  p i s u m  ( H a r r i s ) ,  t o  b r o a d  b e a n  l e a v e s  i n d u c e s  
v o l a t i l e s  a t t r a c t i v e  t o  t h e  s p e c i a l i s t  p a r a s i t i c  w a s p  
A p h i d i u s  e r v i  ( H a l i d a y ) .  J  P l a n t  I n t e r a c t  7 : 7 8 – 8 3  
Ta k e m o t o  H ,  U e f u n e  M ,  O z a w a  R ,  A r i m u r a  G I ,  Ta k a b a y a s h i  J  
( 2 0 1 3 )  P r e v i o u s  i n f e s t a t i o n  o f  p e a  a p h i d s  A c y r t h o s i p h o n  
p i s u m  o n  b r o a d  b e a n  p l a n t s  r e s u l t e d  i n  t h e  i n c r e a s e d  
p e r f o r m a n c e  o f  c o n s p e c i f i c  n y m p h s  o n  t h e  p l a n t s .  J  P l a n t  
I n t e r a c t  8 : 3 7 0 – 3 7 4  
Ta y l o r  A D  ( 1 9 9 0 )  M e t a p o p u l a t i o n s ,  d i s p e r s a l ,  a n d  p r e d a t o r ‐p r e y  
d y n a m i c s :  A n  O v e r v i e w.  E c o l o g y  7 1 : 4 2 9 – 4 3 3  
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Te p l i t s k y  C ,  P l é n e t  S ,  J o l y  P ( 2 0 0 5 )  C o s t s  a n d  l i m i t s  o f  d o s a g e  
                                                                                                         
i n v e s t  i n  a n t i -                                                  1 4 5 : 3 6 4 –
3 7 0  
T h a k e r  M ,  Va n a k  AT,  O w e n  C R ,  O g d e n  M B ,  N i e m a n n  S M ,  S l o t o w  
R  ( 2 0 11 )  M i n i m i z i n g  p r e d a t i o n  r i s k  i n  a  l a n d s c a p e  o f  
m u l t i p l e  p r e d a t o r s :  e f f e c t s  o n  t h e  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  
A f r i c a n  u n g u l a t e s .  E c o l o g y  9 2 : 3 9 8 – 4 0 7  
To l l r i a n  R  ( 1 9 9 5 )  P r e d a t o r - i n d u c e d  m o r p h o l o g i c a l  d                  
C o s t s ,  l i f e  h i s t o r y  s h i f t s ,  a n d  m a t e r n a l  e f f e c t s  i n  D a p h n i a  
P u l e x .  E c o l o g y  7 6 : 1 6 9 1 – 1 7 0 5  
To l m a n  C W ( 1 9 6 4 )  S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  o f  f e e d i n g  b e h a v i o u r  i n  
t h e  d o m e s t i c  c h i c k .  A n i m  B e h a v  1 2 : 2 4 5 – 2 5 1  
Tr o u v e  C ,  L e d e e  S ,  F e r r a n  A ,  B r u n  J  ( 1 9 9 7 )  B i o l o g i c a l  c o n t r o l  
o f  t h e  d a m s o n - h o p  a p h i d ,  P h o ro d o n  h u m u l i  ( H o m . :  
A p h i d i d a e ) ,  u s i n g  t h e  l a d y b e e t l e  H a r m o n i a  a x y r i d i s  ( C o l . :  
C o c c i n e l l i d a e ) .  E n t o m o p h a g a  4 2 : 5 7 – 6 2  
Ts u m u k i  H ,  N a g a t s u k a  H ,  K a w a d a  K ,  K a n e h i s a  K  ( 1 9 9 0 )  
C o m p a r i s o n  o f  n u t r i e n t  r e s e r v a t i o n  i n  a p t e r o u s  a n d  a l a t e  
p e a  a p h i d s ,  A c y r t h o s i p h o n  p i s u m                 1 .  
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D e v e l o p m e n t a l  t i m e  a n d  s u g a r  c o n t e n t .  A p p l  E n t o m o l  Z o o l  
2 5 : 2 1 5 – 2 2 1  
Ts u r u i  K ,  N a r i t a  S ,  I w a t a n i  Y,  H o n m a  A ( 2 0 1 4 )  C h a n g e  i n  t a k e -
o f f  e l e v a t i o n  a n g l e  a f t e r  l i m b  a u t o t o m y  m i t i g a t e s  t h e  
r e d u c t i o n  i n  j u m p i n g  d i s t a n c e  i n  r i c e  g r a s s h o p p e r s  O x y a  
y e z o e n s i s .  E n t o m o l  S c i  1 7 : 1 8 1 – 1 9 0  
Tu r c o t t e  M M ,  L e v i n e  J M  ( 2 0 1 6 )  P h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  a n d  
s p e c i e s  c o e x i s t e n c e .  Tr e n d s  E c o l  E v o l  3 1 : 8 0 3 – 8 1 3  
U e t z  G W,  B o y l e  J ,  H i e b e r  C S ,  Wi l c o x  R S  ( 2 0 0 2 )  A n t i p r e d a t o r  
b e n e f i t s  o f  g r o u p  l i v i n g  i n  c o l o n i a l  w e b - b u i l d i n g  s p i d e r s :  
T h e  “ e a r l y  w a r n i n g ”  e f f e c t .  A n i m  B e h a v  6 3 : 4 4 5 – 4 5 2  
v a n  E m d e n  H F,  H a r r i n g t o n  R  ( 2 0 1 7 )  A p h i d s  a s  c r o p  p e s t s ,  2 n d  
e d n .  C A B  I n t e r n a t i o n a l ,  Wa l l i n g f o r d  
Va n d e r m o t e n  S ,  M e s c h e r  M C ,  F r a n c i s  F,  H a u b r u g e  E ,  Ve r h e g g e n  
F J  ( 2 0 1 2 )  A p h i d  a l a r m  p h e r o m o n e :  A n  o v e r v i e w  o f  c u r r e n t  
k n o w l e d g e  o n  b i o s y n t h e s i s  a n d  f u n c t i o n s .  I n s e c t  B i o c h e m  
M o l  B i o l  4 2 : 1 5 5 – 1 6 3  
Ve n z o n  M ,  J a n s s e n  A ,  P a l l i n i  A ,  S a b e l i s  M W ( 2 0 0 0 )  D i e t  o f  a  
p o l y p h a g o u s  a r t h r o p o d  p r e d a t o r  a f f e c t s  r e f u g e  s e e k i n g  o f  
i t s  t h r i p s  p r e y.  A n i m  B e h a v  6 0 : 3 6 9 – 3 7 5  
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Vi a  S ,  G o m u l k i e w i c z  R ,  D e  J o n g  G ,  S c h e i n e r  S M ,  S c h l i c h t i n g  
C D ,  Va n  Ti e n d e r e n  P H  ( 1 9 9 5 )  A d a p t i v e  p h e n o t y p i c  
p l a s t i c i t y :  c o n s e n s u s  a n d  c o n t r o v e r s y.  Tr e n d s  E c o l  E v o l  
1 0 : 2 1 2 – 2 1 7  
Vi l l a g r a  C A ,  R a m í r e z  C C ,  N i e m e y e r  H M  ( 2 0 0 2 )  A n t i p r e d a t o r  
r e s p o n s e s  o f  a p h i d s  t o  p a r a s i t o i d s  c h a n g e  a s  a  f u n c t i o n  o f  
a p h i d  p h y s i o l o g i c a l  s t a t e .  A n i m  B e h a v  6 4 : 6 7 7 – 6 8 3  
We i s s e r  W W,  B r a e n d l e  C ,  M i n o r e t t i  N  ( 1 9 9 9 )  P r e d a t o r - i n d u c e d  
m o r p h o l o g i c a l  s h i f t  i n  t h e  p e a  a p h i d .  P r o c  R  S o c  B  B i o l  
S c i  2 6 6 : 11 7 5 – 11 8 1  
We s t - E b e r h a r d  M J  ( 1 9 8 9 )  P h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  a n d  t h e  o r i g i n s  
o f  d i v e r s i t y.  A n n u  R e v  E c o l  S y s t  2 0 : 2 4 9 – 2 7 8  
W h i t m a n  D  ( 2 0 0 9 )  P h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  o f  i n s e c t s :  m e c h a n i s m s  
a n d  c o n s e q u e n c e s ,  1 s t  E d i t i o .  C R C  P r e s s ,  B o c a  R a t o n  
Wi s e n d e n  B D ,  C h i v e r s  D P,  S m i t h  R J F  ( 1 9 9 7 )  L e a r n e d  
r e c o g n i t i o n  o f  p r e d a t i o n  r i s k  b y  E n a l l a g m a  d a m s e l f l y  
l a r v a e  ( O d o n a t a ,  Z y g o p t e r a )  o n  t h e  b a s i s  o f  c h e m i c a l  c u e s .  
J  C h e m  E c o l  2 3 : 1 3 7 – 1 5 1  
Wi s s i n g e r  S ,  M c g r a d y  J  ( 1 9 9 3 )  I n t r a g u i l d  p r e d a t i o n  a n d  
c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  l a r v a l  d                                            
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i n d i r e c t  e f f e c t s  o n  s h a r e d  p r e y.  E c o l o g y  7 4 : 2 0 7 – 2 1 8  
Wi t z  B W  ( 1 9 8 9 )  A n t i p r e d a t o r  m e c h a n i s m s  i n  a r t h r o p o d s :  A 
t w e n t y  y e a r  l i t e r a t u r e  s u r v e y.  I n s e c t  B e h a v  E c o l  7 3 : 7 1 – 9 9  
Wi x t e d  J T  ( 2 0 0 4 )  T h e  p s y c h o l o g y  a n d  n e u r o s c i e n c e  o f  
f o rg e t t i n g .  A n n u  R e v  P s y c h o l  5 5 : 2 3 5 – 2 6 9  
X i a n g y u  J - G ,  Z h a n g  F,  F a n g  Y - L ,  K a n  W,  Z h a n g  G - X ,  Z h a n g  Z - N  
( 2 0 0 2 )  B e h a v i o u r a l  r e s p o n s e  o f  a p h i d s  t o  t h e  a l a r m  
p h e r o m o n e  c o m p o n e n t  ( E ) - b e t a - f a r n e s e n e  i n  t h e  f i e l d .  
P h y s i o l  E n t o m o l  2 7 : 3 0 7 – 3 11  
Ya o  M ,  R o s e n f e l d  J ,  A t t r i d g e  S ,  S i d h u  S ,  A k s e n o v  V,  R o l l o  C D  
( 2 0 0 9 )  T h e  a n c i e n t  c h e m i s t r y  o f  a v o i d i n g  r i s k s  o f  
p r e d a t i o n  a n d  d i s e a s e .  E v o l  B i o l  3 6 : 2 6 7 – 2 8 1  
Ya s u d a  H ,  O h n u m a  N  ( 1 9 9 9 )  E f f e c t  o f  c a n n i b a l i s m  a n d  p r e d a t i o n  
o n  t h e  l a r v a l  p e r f o r m a n c e  o f  t w o  l a d y b i r d  b e e t l e s .  E n t o m o l  
E x p  A p p l  9 3 : 6 3 – 6 7  
Yo s h i d a  T,  J o n e s  L E ,  E l l n e r  S P,  F u s s m a n n  G F,  H a i r s t o n  N G  
( 2 0 0 3 )  R a p i d  e v o l u t i o n  d r i v e s  e c o l o g i c a l  d y n a m i c s  i n  a  
p r e d a t o r – p r e y  s y s t e m .  N a t u r e  4 2 4 : 3 0 3 – 3 0 6  
Yo s h i d a  T,  K a k u t a  H ,  C h o h  Y ( 2 0 1 8 )  P e a  a p h i d s  ( A c y r t h o s i p h o n  
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p i s u m  H a r r i s )  r e d u c e  s e c r e t i o n  o f  e x t r a f l o r a l  n e c t a r  i n  
b r o a d  b e a n  ( Vi c i a  f a b a ) .  E c o l  E n t o m o l  4 3 : 1 3 4 – 1 3 6  
Z a r a t e  S I ,  K e m p e m a  L A ,  Wa l l i n g  L L ( 2 0 0 7 )  S i l v e r l e a f  w h i t e f l y  
i n d u c e s  s a l i c y l i c  a c i d  d e f e n s e s  a n d  s u p p r e s s e s  e f f e c t u a l  
j a s m o n i c  a c i d  d e f e n s e s .  P l a n t  P h y s i o l  1 4 3 : 8 6 6 – 8 7 5  
Z h u  J ,  P a r k  K C  ( 2 0 0 5 )  M e t h y l  s a l i c y l a t e ,  a  s o y b e a n  a p h i d -
i n d u c e d  p l a n t  v o l a t i l e  a t t r a c t i v e  t o  t h e  p r e d a t o r  C o c c i n e l l a  
s e p t e m p u n c t a t a .  J  C h e m  E c o l  3 1 : 1 7 3 3 – 1 7 4 6  
 
